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Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47, 8. 1—19 (1958) 


BEITRAGE ZUR OKOLOGIE MITTELEUROPAISCHER 
SALIENTIA 


I. ABHANGIGKEIT DER LAICHABGABE VON AUSSENFAKTOREN * 
Von 
Ernst RUHMEKORF 
Mit 6 Textabbildungen 
(Hingegangen am 30. Juli 1957) 
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A. Einleitung 
Die im unteren Maintal vorkommenden Arten der Froschlurche 
haben zum Teil eine sehr weite geographische Verbreitung. Beispiele: 
Bufo viridis kommt sowohl in Siidschweden als auch in der Zentral- 
sahara vor. Rana temporaria ist vom Nordkap bis zu den Pyrenien ver- 
breitet. Das Vorkommen von Rana esculenta erstreckt sich von Sitid- 
schweden bis nach Italien und von Frankreich bis in die Ukraine. 
Innerhalb dieser weiten Verbreitungsgrenzen herrschen sehr unter- 
schiedliche Lebensbedingungen (Dauer der warmen Jahreszeit, periodi- 


sche Austrocknung der Gewasser usw.). Die Verbreitung tiber so ver- 
schiedene Biotope ist ein Hinweis auf die Anpassungsfahigkeit der be- 


treffenden Arten. Nordlich der Alpen, wo die einzelnen Jahreszeiten 
deutlich ausgepragt sind, steht den Amphibien nur ein relativ kurzer 
Sommer zur Fortpflanzung und fiir die Metamorphose der Larven zur 
Verfiigung. Frihzeitige Laichabgabe, kurze Entwicklungszeit oder 


*Fiur die Anregung zu dieser Arbeit und die mir zuteilgewordene Unterstiitzung 
wahrend ihrer Durchfiihrung méchte ich auch an dieser Stelle meinem hochver- 
ehrten Lehrer, Herrn Professor Dr. HrRMANN GipRSBERG, herzlich danken. 
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Uberwinterung von Larven sind einige Anpassungen an das mittel- 
europaische Klima. Von den AuSenfaktoren sind es in Mitteleuropa 
vor allem Temperatur, Sauerstoffgehalt des Wassers, Feuchtigkeit und 
Licht, die fir das Leben der Amphibien eine Rolle spielen. 


In der vorliegenden Arbeit werden Beobachtungsergebnisse iiber 
Laichdaten und -gewohnheiten der Salientia wiedergegeben, die der 
Verfasser in den Jahren 1952—1955 im Raume von Frankfurt/Main 
gesammelt hat. Erginzend wurde die Temperaturabhangigkeit der 
Laichabgabe experimentell untersucht. 


Einen Uberblick der bisher bekannten Tatsachen von den Reptilien 
und Amphibien des Rhein-Main-Gebietes gibt Mmrrens (1947). An 
alteren Untersuchungen sind im Zusammenhang mit dieser Arbeit die 
Veroffentlichungen von Brucs (1862, 1863) und Kocu (1872) interessant. 
Material tiber Winterschlaf und Paarungsdaten, welches zum Teil aus 
dem unteren Maingebiet stammt, bringt Hecur (1930). Phanologische 
Daten iiber Amphibien sind im Rhein-Main-Gebiet, im Gegensatz zu 


England (Savace 1934, 1935), bisher nicht regelmaBig gesammelt 
worden. 


B. Methode 


Durch Sichtbeobachtungen stellte der Verfasser Laichplatze und Zeitpunkte 
der Laichabgabe fest. Zweimalige tagliche Kontrolle ergab, ob der Laich bei Tage 
oder nachts abgesetzt worden war. Wenn es unmdéglich war, die Laichplatze taglich 
zu besuchen, konnte aus dem Entwicklungszustand des Laiches unter Zugrunde- 
legung der in den Normentafeln von Korscu (1952) angegebenen Entwicklungszeit 
in Tagesgraden auf das Laichdatum geschlossen werden. Auch der Vergleich des 
Laiches unbekannten Datums mit solchem, dessen Ablagezeitpunkt beobachtet 
worden war, lie eine ziemlich genaue Altersschatzung zu. Beim Besuch der 
Laichplatze wurden Luft- und Wassertemperaturen gemessen. 


Versuche tiber die Temperaturabhangigkeit der Laichabgabe wurden in ent- 
sprechend geheizten oder gekiihlten Behaltern vorgenommen. 


C. Beobachtungsergebnisse 


Die Zusammensetzung der Fauna der Laichgewiisser ist recht unter- 
schiedlich. Tabelle 1 zeigt, welche Salientia-Arten vom Verfasser in 
einer Anzahl von Gewiissern laichend angetroffen wurden. Einige 
Teiche oder Lachen befinden sich in Sandgruben: Zum Beispiel bei 
Schwanheim und Steinheim. Eine Anzahl der Sandgrubengewiisser 
trocknet regelmaBig im Hochsommer aus. Diese werden nur von Bufo 
calamita, Pelobates fuscus und Hyla arborea zum Laichen aufgesucht. 
Die tieferen Sandgrubengewisser bei Schwanheim, die mehrere Meter tief 
sein kénnen, werden auBerdem von Rana temporaria, Rana esculenta, 
Bufo bufo und Bufo viridis als Laichplitze gewahlt. In den Wald- 
gewassern (Teiche im Stadtwald und im Heidetranktal) laichen keine 
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Tabelle 1. Vorkommen laichender Salientia in Gewiissern bei Frankfurt|Main 


Art 
Gewasser: eh 2 OS Bufo Hyl R 
bina Bufo Bufo yla | Rana ana | Rana 
é bat Z- iets Pg b- 5 . m0 - 
ee ares bufo | cinta viridis jrem, \arvalis baad wld 
Steinheim/Main: 
Sandgrube . . + = + + he 
Steinbruch. . . + = ole ae ats ak =f 
Stadtwald: 
Grafenbruch . . Ae AG ake 
Buchrainweiher . a8 =e - at 
Maunzenweiher . + =e a an 
Grastranke =— 
Jakobiweiher. . =e a 
K6nigsbriinnchen + 
Schwanheimer 
Sandgrube: 
flache Lachen . — + =e = 
tiefe Teiche + as a ae at 
Enkheimer Ried . + + + oh Be ap =e 
- Heidetranktal . . ate 


Bufo calamita, Bufo viridis und Pelobates fuscus. Die Teiche im Walde 
haben Zu- und Abflu8B, bis auf die Grastranke und einige mit Wasser 
gefullte Bombentrichter bei Grafenbruch. Die Teiche im Stadtwald: 
Maunzenweiher, Buchrainweiher und Jakobiweiher sind _ kiinstlich 
_ angelegt und dienen unter anderem der Fischzucht. Die Grastranke ist 
ein ehemaliger Fischteich, der schon weitgehend verlandet ist. Die 
_ Laichplatze am K6nigsbriinnchen befinden sich in einem quellenreichen 
a: der im Friihjahr mehr oder minder stark tiberschwemmt 
ist. i as pepe, Ried besteht aus zwei groBen, verschilften Teichen, 


. in Abhingigkeit von der Temperatur 

POS ae 1. Freilandbeobachtungen 

Rana temporaria. Extrem friihe und spate Laichdaten: In den 
ee steigt R. temporaria bis zu 2800 m (SCHREIBER 1912) und kommt 
dort erst im Juni zur Laichabgabe. FiscHER-Sicwart (1897) stellte 
Anfang Juni frischen Laich im Sella-See (St. Gotthard) in 2230 m Hohe 
fest. Verfasser beobachtete laichende Grasfrésche am Oderteich im 

. Harz (800m Meereshdhe) am 14. 5. 42. In Stidengland laicht diese Art 
Ende Januar und im Februar (M. Smirx 1951). Coucn (1845) schreibt, 

1* 


' II. sata der Laichabgabe bei verschiedenen Salientia-Arten 
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da8 in Cornwall der erste Grasfroschlaich regelmaBig in den Jahren 
1833—1843 bereits vor dem 1. Januar gefunden wurde. 
Beobachtungen in der Mainebene: Aus dem Gebiet um Frankfurt 
Main ist kein Laichtermin bekanntgeworden, der frither als der 1. Marz 
liegt. Brucw (1862, 1863) beobachtete 1863 den ersten I Laich am 6. 3. 
bei einer Temperatur von 17,5° C (Lufttemperatur ?). Bei einer spateren 
Frostperiode ging dieser Laich zugrunde. Weiterer Laich wurde am 
21.3.63 bei 12,5°9C nach vorangegangenen kalten Tagen gefunden. 


1862 dauerte die Laichzeit vom 12.—17. 3. 


Tabelle 2. Laichdaten der Salientia in der Frankfurter Mainebene 


| 1919 1920 1930 1952 1953 1954 1955 
Bombina variegata 172,176} 147 145 
Pelobates fuscus .| 155 143 94,102 118 
Bufo bufo .... 68 83 91 99, 101 88,89 | 85,89 | 94—97 
93, 94 
Bufo calamita .. 104—106 | 93,94 | 132,188} 120,129 
123 176 174 
Bufo viridis .. . 168 108, 109 129 
Hyla arborea. . . | 165 154 121 120 147 121,126 
145, 150 
Rana temporaria . 68 79 7i—80 |-74—77 | 79,85 | 82—87 
99—101 | 88,89 89 94—97 
Rana dalmatina . 96 i 88,110 82 
Rana arvalis . . . 95—97 89,94 | 86, 87 
, } 96, 97 
Rana esculenta . . | 124 132 126—128 | 124 132 121,145 
169 


Die Laichdaten der Jahre 1919, 1920 und 1952—1955 sind aus den — 
Abb. 1—6 und den Tabellen 2—4 zu entnehmen. Die Daten in den Tabel- 
len sind in der im phanologischen Schrifttum tiblichen Art in Tagen 
nach dem 1. Januar angegeben. Die Abb. 1—6 zeigen den Verlauf der 
Tagesmaxima, -mittel und -minima der Temperatur in Frankfurt/Main. 
Die Angaben itiber FR. temporaria aus den Jahren 1919 und 1930 beziehen 
sich wahrscheinlich nicht auf das Laichdatum. Die Beobachtungen 
des Jahres 1919 stammen von Hucut (1930). Aus der Arbeit geht nicht 
hervor, ob R, temporaria zu diesem Zeitpunkt (9. 3.) schon laichte oder 
sich lediglich im Amplexus befand. Die Angabe aus dem Jahre 1930 
ist dem Buch von Merrens (1947) entnommen, in dem ein Bild von 
Grasfroschlaich im Buchrainweiher (phot. G. EBERLE) mit dem Datum 


20. 3.30 verdffentlicht wird. Der Laich war offenbar schon vorher 
abgelegt worden. 


aise 
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Abb. 1—6 zeigen, wie sshatlas Laichen der Grasfrésche von einer 
Temperaturerhéhung abhangt. -Ausschlaggebend fiir die Laichabgabe 
sind hohe Tagestemperaturen. 1953 begann R. temporaria zu laichen, 
als noch Bodenfréste allnachtlich eine diinne Eisdecke auf den Gewassern 
entstehen lieBen. Die Tagestemperaturen stiegen um diese Zeit betracht- 
lich an. Di Sonnenscheindauer betrug mehr als 10 Std taglich. Dem- 
entsprechend. trat nachts eine starke Abkihlung durch Ausstrahlung 
ein (Abb. 4). Ein kurzfristiger Temperaturanstieg Anfang Marz 1952 
wurde von den Grasfréschen nicht zum Laichen ausgenutzt. Die Laich- 
zeit setzte erst bei leichter Erwaérmung in der zweiten Marzhalfte ein. 
1954 zogerte sich die Laichzeit von R. temporaria trotz teilweise hoher 
Tagestemperaturen bis zum 20. 3. hinaus. Die Verzégerung wurde wahr- 
scheinlich durch die lange anhaltende EHisbedeckung der Laichgewasser 
bedingt. 

Am 10. 3. 54 standen noch simtliche Gewasser des Stadtwaldes unter 
Kis. Am 15.3. waren Buchrain- und Jakobiweiher noch zum groBen 
Teil eisbedeckt, wahrend die KEisdecke des Maunzenweihers bis auf 
einen kleinen Rest verschwunden war. 


Tabelle 3. Laichdaten von Rana temporaria im Stadtwald von Frankfurt/Main in 
den Jahren 1952—1955 


Gewasser 1952 1953 1954 1955 
Buchrainweiher ... . 88 93—96 
Maunzenweiher.... 78 75—77 | 79,80 | 83, 87 

83, 85 
Grastyrinke...... 88 —- 87 
Jakobiweiher..... 98, 100 88 85,86 | 93—96 
| 89 
K6nigsbriinnchen . . . 717 Tel, 83,85 | 82—84 


Hydrographische Verhaltnisse kénnen auch sonst das Laichdatum 
des Grasfrosches beeinflussen. Diese Einfliisse werden deutlich, wenn 
man die Reihenfolge der Laichabgabe in den einzelnen Teichen des Stadt- 
waldes betrachtet. Tabelle 3 zeigt, daB die Grasfrésche immerzuletzt 
im Buchrain- und Jakobiweiher laichen. Beide Teiche tauen spater 
auf als der Maunzenweiher. Der Maunzenweiher hat ausgedehnte flache 
Ufer, die der Sonne ausgesetzt sind und sich daher schnell erwarmen. 
Am Kénigsbriinnchen begann 1952 und 1955 die Laichzeit noch frither 
als am Maunzenweiher. 1955 war der Maunzenweiher noch vollig vereist, 
als am K6nigsbriinnchen die Laichzeit einsetzte. 1954 war die Reihen- 
folge jedoch umgekehrt. Infolge der Trockenheit in diesem Jahre kam 
es zu keiner Uberschwemmung des Erlenbruches am K6nigsbriinnchen. 
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Abb. 1. Temperatur und Laichdaten im Friihjahr 1919 
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Abb. 2. Temperatur und Laichdaten im Friihjahr 1920 
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Abb. 3. Temperatur und Laichdaten im Frithjahr 1952 
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Die Frésche laichten daher wenige Meter neben ihrem tiblichen Laich- 
platz in einem Bombentrichter. Der Bombentrichter fihrte Quellwasser, 
welches wegen des Bodenfrostes lange Zeit ziemlich kalt blieb. 1954 lag 
die Grastranke wegen des niedrigen Grundwasserstandes trocken und 
fiel daher als Laichplatz aus. Mit Ausnahme des Jahres 1954 laichten die 
Grasfrésche im Stadtwald in zwei zeitlich getrennten Schiiben. 
Beobachtungen im Taunus: Zum Vergleich mit der Mainebene 
wurde die Laichzeit von R. temporaria in einem Tal des Taunus verfolgt. 
Das Heidetranktal be- 
Tabelle 4. Laichdaten von Rana temporaria im ginnt in dem Sattel 
Heidetranktal/Taunus in den Jahren 1952—1955 zwischen GroBem Feld- 
berg und Altkonig am 


Hohe ther NN | 1952 | 1953 ee ak Fuchstanz. Dort liegen 
in 650 m Héhe die 

640 TB... BO B24 Bt BT 56 Quellen des Baches, der 
600 ieee. |. 88 das Tal durechzieht und 
540 89 90 an der Hohemark in 
520 ETS 388 88 300 m Hohe den Wald 
435 78 | 77—78 | 81—86 | 88—90  verlaBt. Die Zahlen in 
420 80 83 86 Tabelle 4 geben die 
390 78 | 82—85|89—94 | 8486 Hohenlage der Laich- 
88 platze des Heidetrank- 

380 80 — 84 tales tiber N. N. an. 


Tabelle 4 zeigt, dab 
FR. temporaria in allen 4 Beobachtungsjahren im Taunus etwas spater 
zu laichen anfing als in der Ebene. Allerdings waren die Grasfrésche 
im Taunus, mit Ausnahme von 1954, in allen Beobachtungsjahren friher 
mit dem Laichen fertig als im Stadtwald. Im Taunus lauft die Laichzeit 
nicht in 2 Schiiben ab. Die Laichplatze im Heidetrainktal sind unter- 
einander weniger verschieden als in der Mainebene. Sdmtliche Laich- 
platze des Heidetrainktales beziehen ihr Wasser von demselben Bach. 
Die Wassertemperaturen unterscheiden sich wenig voneinander. Ledig- 
lich an einigen Stellen, wo die Sonne auf flaches Wasser trifft, treten 
lokale, kurzfristige Erwarmungen auf. Im Heidetrainktal laichen Gras- 
frésche unter Umstinden unmittelbar neben dem schmelzenden Eis. Die 
Wassertemperaturen liegen im Durchschnitt erheblich unter denen in der 
Ebene. Verluste durch Temperaturriickschlage sind am Laich im Taunus 
alljahrlich zu beobachten. Interessant ist der Vergleich zwischen den 
Laichdaten in 640m und denen in 390m Hohe. Der tiefer gelegene 
Laichplatz wird spater aufgesucht als der héher gelegene! Diese Er- 
scheinung erinnert an die Begrinungsumkehr (EBERLE 1955), die man 
in Mittelgebirgstélern beobachten kann. Tagsiiber erwarmen sich infolge 
langer dauernder Sonneneinstrahlung die héhergelegenen Laichplatze 
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eher als die im tieferen Teil des Tales. Die Kaltluft von den Héhen 
flieBt tagsiiber in das Tal ab. Uberraschend war fiir den Verfasser die 
Tatsache, dai die Laichzeit der Taunusfrésche so wenig verschieden 
von der Laichzeit im Stadtwald war. Offenbar sind es Anpassungen in 
der Lebensweise, die es den Fréschen des Heidetranktales erméglichen, 
fast gleichzeitig mit denen vom Stadtwald zu laichen. 

Kennzeichnung der Laichplitze von Rana temporaria: SAVAGE 
(1935) bemerkt, daB RK. temporaria vorzugsweise in Gewassern mit einer 
Stromung laicht. Verfasser machte die gleiche Beobachtung. An 
22 Laichplatzen in der Umgebung Frankfurts war in 16 Fallen eine 
Wasserstr6mung zu bemerken. Der Laich muB dabei nicht gerade im 
flieBenden Wasser liegen, vielmehr ist es meist so, daB® sich der Laich- 
platz in der Nahe eines Zu- oder Abflusses befindet, in einer Bucht an 
der die Strémung vorbeistreicht oder an Stellen, wo Quellen entspringen. 
Die meisten Laichplatze liegen so, da sie méglichst lange von der Sonne 
getroffen werden. Im Maunzenweiher ist das am NW-Ufer der Fall. 
Im Buchrain- und Jakobiweiher liegen die Laichplatze am Ostufer und 
werden dort von der Nachmittagssonne beschienen. Wenn irgend 
moglich, legt R. temporaria seinen Laich in flachem Wasser ab. Als 
_ Unterlage fiir den Laich dienen haufig Pflanzen, die sich dicht unter der 

_ Wasseroberflaiche befinden. Im Heidetrinktal befinden sich einige 
Laichplatze in Rinnsalen neben den Wegen, die auf Grund von Regen- 
giissen und der Schneeschmelze voriibergehend etwa handhoch unter 
Wasser stehen. 

Rana temporaria laicht nicht wahllos in jedem sich bietenden Ge- 
wasser. Sonneneinstrahlung, Wasserstrémung, -tiefe und -temperatur 
bestimmen unter anderem die Wahl des Laichplatzes. 

Rana arvalis arvalis Nitss. Der Moorfrosch beginnt spater zu lai- 
chen als Rana temporaria. 1954 und 1955 laichten Rana arvalis in 
2 Schiiben. Die kurzfristige Warmeperiode jeweils zu Beginn der Laich- 
zeit mag diese Erscheinung bewirkt haben. Es gelang nicht allen Moor- 
frdéschen, wahrend dieser Zeitspanne das Laichgeschaéft zu beenden. 
1953 wurden keine laichenden R. arvalis beobachtet. Die Laichplatze 
des Vorjahres lagen trocken.. Wegen des schwankenden Wasserstandes 
benutzten die Moorfrésche in den Jahren 1952—1955 alljahrlich andere 
Laichplaitze. Der Laich wurde von &. arvalis in flachem Wasser abge- 
legt. In mehreren Fallen handelte es sich bei den Laichplatzen im Enk- 
heimer Ried um itiberschwemmte Wiesen. Bei Kahl/Main wurde Laich 
dieser Art am Rande eines Teiches zwischen Seggenhorsten gefunden. 
- Der Wasserstand am Laichplatz betrug in allen beobachteten Fallen 
hédchstens 10 cm. Der Laich war stets der Sonne ausgesetzt. 

Rana dalmatina Bonaparte. Laich vom Springfrosch konnte Ver- 
‘fasser nicht finden. Anscheinend ist diese Art im Rhein-Main-Gebiet 
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selten geworden. R. dalmatina beginnt etwa gleichzeitig mit R. arvalis 
zu laichen (6.4.19; 28.3. 20; 23.3. 30). Die Laichzeit dauert aber 
anscheinend langer als bei R. arvalis. Merrmns (1947) fand noch am 
19. 4. 20 briinstige Mannchen von R. dalmatina. Abb. 1 und, 2 zeigen, 
daB die Tageserwarmung jedesmal einen Gipfelwert aufwies, wenn 
R. dalmatina laichte. Eine Ausnahme bildet die Beobachtung von 
Mertens vom 19. 4.20. Die Temperaturkurve hatte jedoch 2 Tage 
zavor einen Hohepunkt. 

Bufo bufo bufo (L.). Erdkréten sind vor der Laichabgabe zahlreich 
auf der Wanderung zum Laichplatz zu beobachten (E1BL-EIBESFELDT 
1950; JunaFrER 1943). Die Laichwanderung von B. bufo beginnt etwa 
gleichzeitig mit dem Anfang der Laichzeit von R. temporaria. — Erst- 
nachweise wandernder Kréten im Stadtwald von Frankfurt/Main: 
23. 3. 52 (83); 18. 3.53 (77); 19.3. 54 (78) und 24. 3.55 (83). — Das 
phanologische Datum ist in Klammern angegeben. — Die Beobachtung 
von Hrcut (1930) vom 9. 3. 19 bezieht sich wohl nicht auf eime Laich- 
abgabe. 1920 laichte B. bufo am 23.3. Die Temperaturhéchstwerte 
erreichten 14°C, das Minimum betrug 6°C. Nach Ersi-E1rBpEsFELDT 
(1950) beginnt die Laichwanderung von B. bufo bei einem gewissen 
Dammerungsgrad und Temperaturen tiber 6°C. Dieser Befund deckt 
sich mit Beobachtungen vom Verfasser. Mit Ausnahme von 1953 waren 
die Minimaltemperaturen bei Beginn der Laichwanderung héher als 
6°C. Am 1.4.30 fotografierte EBERLE frischen Laich der Erdkréte 
im Buchrainweiher. Das Tagesmaximum betrug in diesem Falle 19° C. 
Die tiefste Temperatur der vorhergehenden Nacht sank auf 1,5°C. 
Brucu beobachtete 1863 die ersten laichenden Erdkréten am 30. 3. 
bei 10° C. 1862 fand er Laich in der Zeit vom 21.—25. 3. In den Jahren 
1952—1955 fallt der fritheste Laichtermin der Erdkréte auf den 26. 3. 54. 
Die letzten laichenden B. bufo wurden in diesem Jahre am 30. 3. beob- 
achtet. In beiden Fallen waren die Tagestemperaturen nicht sehr hoch 
(10,5 und 13,5° C). Die Nachttemperaturen sanken jedoch nur wenig ab 
(7,5 und 5°C), In den iibrigen Beobachtungsjahren fiel die Laichzeit 
der Erdkréten mit Maximalwerten der Tages- und Nachttemperaturen 
zusammen. 

Erdkréten laichen nur selten an den gleichen Stellen wie Rana tem- 
poraria. Das Wasser an den Laichplitzen war mindestens 20 cm tief, 
oft aber erheblich tiefer. Der Laich wurde in stehendem Wasser gir- 
landenartig an Stengeln von Wasserpflanzen oder Baumwurzeln abge- 
legt. Die Laichschniire hingen dabei frei im Wasser. Am Jakobiweiher 
laichten B. bufo und R. temporaria in unmittelbarer Nachbarschaft. 
Wahrend B. bufo unter Wasser ihr Laichschniire zogen, legten die Gras- 
frésche ihre Ballen auf schwimmenden Blattern und Stengeln von 
Wasserpflanzen ab. Meist laichen B. bufo an steilen Ufern. Sind die 
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_ Ufer flach (z. B. Maunzenweiher), dann wird der Laich in gréRerer Ent- 
_ fernung vom Ufer an Stellen mit ausreichender Wassertiefe abgesetzt. 
Bufo calamita Laur. Folgende Laichdaten liegen bisher aus dem 
Rhein-Main-Gebiet vor: Brucw (1862) 11., 15., 21., 24., 25., 30. 4. und 
_ 31.5. 62. Kocu (1872) Anfang Mai bis Ende Juni. Merrens (1947) 
_ 1. Aprilhalfte bis Ende Mai (unter Umstinden Ende Juli). Nach Beob- 
achtungen von Verfasser laicht B..calamita gelegentlich unmittelbar 
anschlieBend an die Erdkréte. Am 4. und 5. 4. 53 laichten die ersten 
Kreuzkréten zusammen mit den letzten Erdkréten. Die Hauptmenge 
von Bufo calamita laicht zu Beginn der Laichzeit ab. In den folgenden 
Wochen findet man meist nur einzelne Paare. Wie die Abb. 3—6 zeigen, 
- laichen Kreuzkroten bei verhaltnismaBig hohen Nachttemperaturen. 
Der 9. 7. 54 war das spateste Laichdatum, welches wahrend des Beob- 
achtungszeitraumes festgestellt werden konnte. Derartig spite Laich- 
termine sind bei B. calamita nicht selten. Der Nachweis ist jedoch 
_ schwierig, da die Paare um diese Jahreszeit nur vereinzelt laichen, und 
die Vegetationsentwicklung die Gewasser uniibersichtlicher macht als 
im April und Mai. Das alljaihrliche Vorhandensein friiher Entwicklungs- 
stadien von B. calamita-Larven im Juli ist aber ein Beweis fiir das regel- 
maBige Laichen dieser Art zu einem so spaten Zeitpunkt (MERTENS 
1947, S. 76). Die bevorzugten Laichplatze der Kreuzkréten im Gebiet 
um Frankfurt/Main sind flache Sandgrubengewasser, die sich schnell 
erwarmen und daher leicht austrocknen k6nnen. Die Laichschniire 
werden direkt auf den Boden des Gewassers oder auf Pflanzen gelegt. 
Selten liegt der Laich tiefer als 5 cm unter der Wasseroberflache. 
Bufo viridis viridis Lauz. Wechselkréten laichen nach Kocu etwas 
_friher als B. calamita im Mai. Brucsu gibt folgende Laichdaten an: 
' 3.4.—11. 4., 15., 18., 19., 24., 25., 29., 30., 4. und 18. 5. 62 sowie 11. 4. 
und folgende; 6. 5. und folgende; 1. 6., 8. 6. und 18. 6. 63. Am 18. 6. 63 
wurden 20,5° C gemessen. Hecut nennt als Laichdaten fiir Frankfurt 
den 28, 6.18 und den 17.6.19. Paarungen sollen bis in den Herbst 
hinein vorkommen. Verfasser konnte sich paarende B. viridis immer 
nur fiir kurze Zeit an den Laichplatzen beobachten. Mannchen halten 
sich langer in und an den Laichgewassern auf. Man sieht B. viridis- 
-Mannchen haufig im Amplexus mit Weibchen von B. calamita. Das Ab- 
laichen von B. viridis geht relativ schnell vonstatten. 1953 wurden 
laichende B. viridis am 18. und 19. 4. beobachtet (Max. 21—22°; Min. 
79°C). 1955 laichten Wechselkréten in groBer Anzahl am 9.5. (Max. 
26°; Min. 7°C). In diesem Falle hatte die Tageserwirmung wiederum 
einen Héchstwert erreicht. An den Laichplaétzen bei Schwanheim trifft 
man dort, wo Wechselkréten laichen, stets Kreuzkréten. Das Umge- 
kehrte ist nicht der Fall. B. viridis ist weniger verbreitet als B. calamita, 
sie beschrankt sich auf die gréBeren und tieferen Gewasser. Allerdings 
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wird der Laich ahnlich wie bei B. calamita im flachen Wasser abgesetzt. 
Koon beobachtete, daB B. viridis in Regenpfiitzen laicht. Verfasser 
konnte dieses nicht bestatigen. 

Pelobates fuscus fuscus (LAUR.). Uber die Laichzeit der Knoblauch- 
kréte gehen die Meinungen stark auseinander. Brucu stellte frischen 
Laich vom 28.—31.3.62 und vom 6.4., 12.4. (15°C) und 16.4. 63 
(21° C) fest. Kocx fand den ersten Laich am 27. 3.72, den letzten am 
30.5. Hecutr hat bei Frankfurt/Main den Laich nie vor Mitte Mai 
gefunden. Er gibt als Laichdaten an: 17.5.18; 20.6.18; 4. G19: 
22. 5. 20; 11. 6. 22. Nach den Angaben der genannten Autoren dauert die 
Laichzeit im Raume von Frankfurt/Main von Ende Marz bis in den 
Juni. In Danemark, an der nérdlichen Verbreitungsgrenze der Art, 
dauert nach WESENBERG-LUND (1922) die Laichzeit weniger als eine 
Woche. Als Laichdatum gibt er den 4.5.09 an. Den ersten Pelobates- 
Laich fand Verfasser am 4. 4.53. Pelobates laichte damals gleichzeitig 
mit Bufo calamita und Bufo bufo. Weiterer Laich wurde am 12. 4. 53 
gefunden. 1955 laichte P. fuscus am 28.4. In allen beobachteten Fallen 
erfolgte die Laichabgabe bei tiberdurchschnittlich hohen Temperaturen 
(Max. 24°, 219 und 26°C; Min. 7,5°, 79 und 11°C). 1954 wurde kein 
Laich von P. fuscus gefunden. Auch Larven dieser Art wurden 1954 
nicht beobachtet. Anscheinend hatten die Knoblauchkréten in diesem 
Jahre iiberhaupt nicht oder nur ganz vereinzelt gelaicht. P. fuscus 
laicht an den gleichen Stellen wie B. calamita, ohne dabei aber so sehr ins 
flache Wasser zu gehen wie die Kreuzkréte. Im Frihjahr 1954 herrschte 
ein niedriger Grundwasserstand. In den Sandgruben von Schwanheim 
und bei Steinheim war der Wasserspiegel gegeniiber der gleichen Zeit 
im Vorjahre um iiber 1 m gesunken. Dadurch lagen simtliche friiheren 
Laichplatze von P. fuscus trocken. An in der Nahe befindlichen, tieferen 
Teichen, die noch Wasser enthielten, wurde kein Laich abgelegt. 1955 
hatte der Grundwasserstand sich wieder gehoben. P. fuscus laichte 
daher auch wieder an den iiblichen Punkten. 

Hyla arborea arborea (L.). Brucu beobachtete laichende Laub- 
frosche bis zum 11. 4.62 sowie am 10.4. und 6.—9. 5.63. Hxrcut 
stellte Laich von Hyla am 16. 6. 18, 14. 6. 19 und 2. 6. 20 fest. Verfasser 
fand den ersten Laubfroschlaich 1952 und 1953 am 30. 4., 1955 am 1. 5. 
In allen 3 Fallen stiegen die Temperaturen an oder hatten einen Héchst- 
wert (1955) erreicht. 1954 wurde der erste Hyla-Laich am 27. 5. fest- 
gestellt. Das Laichdatum fallt auch in diesem Falle mit einem Tem- 
peraturanstieg zusammen. Wahrscheinlich hatte Hyla auch in der Zeit 
vom 9.—13. 5. 54 gelaicht. Das Laubfroschkonzert war um diese Zeit 
lebhaft. Die Laichzeit dieser Art dauert mehrere Wochen, z. B. 1955: 
1W5.; 6.°5., 25.5) und! 30.5) =="Die Temperaturkurven weisen zu diesen 
Zeitpunkten jedesmal einen Gipfel auf. 
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Die Laichplatze der Laubfrésche wurden an flachen, sonnigen Ufern 
und in seichten Gewassern gefunden. An den Laichplatzen erwarmt 
sich das Wasser im Sonnenschein erheblich (Temperaturen bis 29° C 
_ wurden gemessen). Nachts ist der Laich oft betrachtlichen Abkiihlungen 
bis in die Nahe des Gefrierpunktes ausgesetzt. 

Rana esculenta L. Fast gleichzeitig mit Hyla beginnt R. esculenta zu 
laichen. Brucu beobachtete Laich vom Wasserfrosch am 9.5. und 
26.5. 63 (16°C). Kocu gibt an, da R. esculenta in unserer Gegend 
vor Ende Mai mit dem Laichen fertig sei. Hecut fiihrt als Laichdaten 
den 4.5.19 und den 11.5. 20 an. 1919 erreichte die Tagestemperatur 
am 4. 5. einen Hochstwert. 1920 waren die Temperaturen am 11. 5. im 
Ansteigen. Das friiheste Laichdatum, welches Verfasser feststellte, war 
der 1.5.55. R&R. esculenta laichte zusammen mit Hyla arborea und Bufo 
calamita. Die Temperaturen erreichten um diese Zeit extrem hohe Werte. 
Wiederum mit Hyla sowie auch Bombina variegata zusammen laichten 
Wasserfrésche am 25. 5.55. Die Temperaturen wiesen an diesem Tage 
einen Hoéchstwert auf. Laichende R. esculenta wurden in anderen Jahren 
an folgenden Tagen festgestellt: 5.—7. 5.52, 17.6.52, 4.5.53 und 
12.5. 54. In all diesen Fallen fiel das Laichdatum mit einem Gipfel 
der Temperaturkurven zusammen. Wahrend der Anfang der Laichzeit 
genau festgestellt wurde, konnten spatere Laichdaten nicht erfaBbt 
werden. Die Laichzeit von R. esculenta erstreckt sich nach Beobach- 
tungen vom Verfasser bis in die zweite Junihalfte. Im Rhein-Main- 
_ Gebiet laichen Wasserfrésche ahnlich wie B. bufo an Stellen mit gréBerer 
_ Wassertiefe. Nach WiesenBERG-LunD laicht RB. esculenta nicht in Ufer- 
nahe. Der Laich wird unter der Wasseroberflache an sonnigen Stellen 
in kleinen Klumpen an Wasserpflanzen befestigt. Laichplatze finden 
sich z. B. in Fischteichen, Graben und Bombentrichtern, falls diese 
- mindestens 30cm tief sind. R. ridibunda wurde vom Verfasser nicht 
beobachtet. Hzcut beobachtete Laich des Seefrosches am 20. 6. 18. 

Bombina variegata variegata (L.) Die Bergunke beginnt als letzte 
Salientia-Art im unteren Maingebiet zu laichen. Nach Koc# laicht 
B. variegata mit R. esculenta zusammen oder spater. Nach Hecut laicht 
B. variegata Antang bis Mitte Juni. Verfasser fand Laich von B. variegata 
am 21. und 25.6:53, 27.5.54 und 25.5.55. Mit Ausnahme vom 
25. 6. 53 erreichten die Temperaturen jedesmal Héchstwerte (Max.30°, 
21,5°, 30° und 23°C; Min. 14°, 16°, 13° und 7,5°C). Die Laichzeit von 
B. variegata dauert mehrere Wochen. Die Laichdaten wurden nicht voll- 
standig beobachtet. Die Bergunke laicht in seichten Gewassern, die oft nur 
geringe GroBe haben. In den meisten Fallen handelt es sich um Wasser- 
lachen oder Buchten, die eine langere Lebensdauer als Regenpfiitzen 
haben, da sie vom Grundwasser gespeist werden. Grundwasserschwan- 
kungen miissen sich auf Laich und Larven verhangnisvoll auswirken. 
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Alytes obstetricans obstetricans (LAUR.). Die Laichzeit der Geburts- 
helferkréte wurde vom Verfasser nicht verfolgt. Die nachsten Fundorte 
dieser Art sind so abgelegen, da8 eine laufende Kontrolle nicht durch- 
fiihrbar war. Alytes laicht nach Murrens im Friihjahr und Hochsommer, 
besonders im Mai und Juni. 


2. Versuche tiber die Temperaturabhingigkett der Laichabgabe 


Verfasser untersuchte die Temperaturabhangigkeit der Laichabgabe 
bei Rana temporaria und Bombina variegata. Diese beiden Arten stellen 
unter den einheimischen Froschlurchen Extreme hinsichtlich ihres 
Laichdatums und ihrer Kalteresistenz dar. 

Rana temporaria. Finf Grasfroschparchen aus dem Taunus (sémt- 
lich im Amplexus) wurden am 26. 3. 53 wenige Stunden nach dem Fang 
in ein Zementbecken gebracht. Im Wasser des Beckens befand sich 
eine halbe Stange Eis. Die Tiere hatten auBerdem die Méglichkeit, aus 
dem Wasser auf Steine zu klettern. Taglich wurde tiberschissiges Wasser 
entfernt und das Eis ergaénzt. Die Wassertemperatur stieg nie tiber 
49°C. Das Becken wurde mit einem gréBeren Brett bedeckt und abge- 
dunkelt. Nach 14Tagen waren noch 2 Parchen im Amplexus. Am 
27.4. befand sich morgens ein totes Weibchen im Becken. Daraufhin 
wurde die Kiihlung eingestellt. Am 28.4. hatten 4 Parchen abgelaicht. 
Aus dem Laich entwickelten sich normale Larven. Das Versuchsergebnis 
zeigt, daB sich bei Rana temporaria durch niedrige Wassertemperatur eine 
Hinauszégerung der Laichabgabe um iiber 4 Wochen erreichen laBt. 

Bombina variegata. Die Versuchstiere (24 Mannchen, 24 Weibchen) 
wurden in einem geraumigen Terrarium gehalten, dessen Boden zum 
groBen Teil mit Wasser bedeckt war. Bis Anfang Dezember stand der 
Behalter im Freien. Die Tiere befanden sich in Winterruhe, ihre Bewe- 
gungen waren steif und langsam. Auch im Zimmer blieben die Unken 
einige Wochen lang ziemlich trige. Erst im Januar nahmen die Tiere 
Nahrung in nennenswerter Menge auf. Ab 12. 2. 53 wurde das Terrarium 
beheizt. Die Wassertemperatur betrug im ungeheizten Becken 15,3 bis 
16,7° C. Nach Einschalten der Heizung stieg die Temperatur auf 18,6 
bis 20,2°C. Am 14. 2. hatten 2 Parchen der Unken gelaicht. Je ein 
Parchen laichte am 17. und 18.2.; am 19.2. laichten 2 Paare. Der 
Laichakt dauerte gewéhnlich bis in die friihen Morgenstunden. Ab 19. 2. 
wurde die Heizung ausgeschaltet. Am 27. 2. befand sich etwas Laich im 
Terrarium. Um diese Zeit herrschte mildes, sonniges Wetter, welches 
in Verbindung mit der Temperatur im Terrarium (18,69 C) die Laich- 
abgabe der Unken ausgelést haben mochte. (Das Terrarium stand an 
einem Siidfenster.) Ab 8.3. wurde das Becken wieder geheizt. Frischer 
Laich wurde darauthin am 9., 10., 11., 14,, 15., 16., 17. und 19. 3. ge- 
funden. Ab 20. 3. wurde nicht mehr geheizt. Am 29. 3. und 2. 4. wurde 
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_nochmals Laich im ungeheizten, aber vom Sonnenschein erwarmten 

_ Terrarium bei 19,2° und 19,3°C gefunden. Der Versuch mit Bombina 
variegata zeigt, wie sehr auch bei dieser Art die Laichabgabe von der 

_ Temperatur abhangt. Die tiefste Temperatur, bei der gelaicht wurde, 
betrug 18,6°C. 


3. Vergleich der Laichdaten und -gewohnheiten 
der einzelnen Salientia-Arten 


Es erscheint vorteilhaft fiir die Erhaltung einer Art, wenn die Ent- 
wicklung zum geschlechtsreifen Tier in méglichst kurzer Zeit erfolgt. 
Die relativ hohen Verluste wahrend der Entwicklungszeit kénnen auf 
diese Weise eingeschrankt werden. Bei Amphibien sind Laich- und 
Larvenstadien besonders gefahrdet. Die ausgenutzten Méglichkeiten 

_ zur zeitlichen Verkiirzung der Entwicklung bis zur Metamorphose sind 
sehr verschieden. 

a) Friihzeitiger Beginn der Laichzeit. Im unteren Maingebiet 
laichen im Marz und April folgende Arten: Rana temporaria, Rana 
arvalis, Rana dalmatina, Bufo bufo, Bufo calamita, Bufo viridis, Pelobates 

_fuscus und Alytes obstetricans. Die 3 Rana-Arten und B. bufo werden 
in dieser Zeit mit dem Laichgeschaft fertig. Der Laich dieser Arten 
vertragt starke Abkihlung (ScHuLrzE 1895, Rostranp~-1941). Nach 
Beobachtungen tiber den Zeitpunkt der Laichabgabe in Zusammenhang 
mit der Temperatur ist eine gewisse Mindesttemperatur fiir die Laich- 
_ abgabe erforderlich. 
Beim Laichakt wurden folgende Wassertemperaturen gemessen: 
Rana temporaria: 7,3°, 7,5°, 7,6°, 8,09, 8,39, 8,79, 9,39, 9,4°, 9,69, 
10/2) 10,39)°12,2° C. 
Rana arvalis: 14,8°C. 
Bajo bufo: 7,3°, 7,6, 8,3°, 8,8°, 12;2°C. 
Die Mindesttemperatur, bei der Rana temporaria laicht, liegt bei 
- etwa 11°C Lufttemperatur. Diese Warme wird im Marz oft nur wahrend 
des Tages erreicht. R. temporaria laicht daher in den meisten Fallen 
am Tage. Nachts laichten Grasfrésche, z. B. in der Nacht zum 20. 3. 54. 
In dieser Nacht betrug das Temperaturminimum 8°C. Auch vom 
24.—26. 3.55 laichte R. temporaria nachts. Der zweite Schub von 
R. temporaria scheint zusammen mit B. bufo fast regelmaBig nachts 
zu laichen. Im Heidetraénktal laichte R. temporaria in allen nachge- 
-wiesenen Fallen am Tage ab. Den letzten Anstof zur Laichabgabe 
scheint der Sonnenschein zu geben. Solange ein Laichgewasser noch im 
Schatten liegt, laichen die Grasfrésche nicht. Interessant ist es in 
diesem Zusammenhange, daB an den Laichplatzen im Maunzenweiher, 
die von der Morgensonne getroffen werden, Grasfrésche immer zu 
einem verhaltnismafig frithen Zeitpunkt am Tage laichen, also an den 
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Stellen, die sich zuerst erwirmen. An den Laichplaitzen mit Nach- 
mittagssonne (Buchrainweiher und Jakobiweiher) wird zu einem 
spateren Datum auch nachts gelaicht. Die Tageszeit, zu der R. temporaria 
laicht, hingt fakulativ von der Temperatur ab. In der Regel sind Gras- 
frésche gezwungen, am Tage zu laichen. Rana arvalis wurde nur am 
Tage laichend angetroffen. Am 5.4.52 wurden im Enkheimer Ried 
um 14 Uhr Moorfrésche bei der Laichabgabe beobachtet. In der Dunkel- 
heit um 20 Uhr waren die Moorfrésche vollig verstummt und hatten 
sich zuriickgezogen. Dagegen begannen zu dieser Zeit B. bufo-Mannchen 
zu rufen (soweit sie im Wasser saBen) oder in Richtung der Teiche zu 
wandern. Bufo bufo laicht nach Beobachtungen des Verfassers vor- 
wiegend nachts oder in den frithen Morgenstunden. Rana dalmatina 
laicht nach Hecut wihrend der Nacht. Die Fahigkeit von Rana tempo- 
raria, Rana arvalis und Bufo bufo, auch am Tage zu laichen, falls die 
Nachttemperaturen noch zu niedrig sind, ist als Anpassung zur Errei- 
chung eines friihen Laichdatums anzusehen. Frithzeitig laichende Arten 
haben bei gleicher Temperatur eine kiirzere Entwicklungszeit als spater 
laichende. Rana temporaria-Larven entwickeln sich unter diesen Um- 
standen schneller als Larven von Rana esculenta (O. Hertwic 1898, 
R. Doveras 1948). Pelobates fuscus, Bufo calamita und Bufo viridis 
laichen nach Beobachtungen des Verfassers nur nachts. Wenn die 
nachtlichen Temperaturen lange Zeit sehr niedrig sind, verzégert sich 
die Laichzeit dieser Arten, auch wenn die Tagestemperaturen relativ 
hohe Werte erreichen (spate Laichzeit von Bufo calamita und Pelobates 
fuscus in den Jahren 1954 und 1955). Alle wbrigen Salientia-Arten 
laichen im Rhein-Main-Gebiet ebenfalls nachts. Die Laichzeit dieser 
Arten (Hyla arborea, Rana esculenta, Bombina variegata) beginnt frithe- 
stens Anfang Mai. Der Laichakt kann sich bis in die Vormittagsstunden 
ausdehnen. Die kurzen Nachte reichen offenbar zur Beendigung der 
Laichabgabe nicht immer aus. 

b) Ausnutzung der Wirme. Die Laichplatze werden von den meisten 
Salientia-Arten so gewahlt, da8 sie in einem moglichst warmen Bereich 
des Laichgewassers liegen. Amphibien-Larven wurden z. B. in warmen 
Quellen gefunden (CammRANO 1889). Sonst werden gern die sonnigsten 
Stellen der Gewasser aufgesucht. Im flachen Wasser an derartigen 
Stellen laichen: R. temporaria, R. arvalis, B. calamita, B. viridis, 
P. fuscus, Hyla arborea und Bombina variegata. Die flachen Stellen 
der Gewasser sind groBen Temperaturschwankungen ausgesetzt. Mit 
Ausnahme von Bombina variegata ertragen alle hier genannten Arten 
Temperaturen in der Nahe des Gefrierpunktes. Bombina variegata 
laicht so spat, da ihre Larven kaum noch durch Nachtfréste gefahrdet 
sind. Laich von Bergunken, der 14 Tage lang bei etwa 12°C gehalten 
wurde, entwickelte sich nicht zu normalen Larven. Die definitive 
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Mundé6ffnung blieb bei diesen Tieren geschlossen, so da8 eine Nahrungs- 
aufnahme unméglich wurde. Die Larven trieben durch Wasseraufnahme 
unférmig auf und verendeten im Laufe von 1—2 Wochen nach dem 
Schliipfen. Hohe Tagestemperaturen bewirken eine erhebliche Ent- 
wicklungsbeschleunigung. Die Erwiarmung flacher Gewasser kann 
Werte tiber 30°C erreichen. Die waihrend dieser Zeit (Ende Mai, Juni) 
in den Gewassern vorhandenen Larven ertragen derartig hohe Tem- 
peraturen ohne weiteres. Entwicklungs- und thermotaktisches Optimum 
liegen bei diesen Arten zwischen 25° und iiber 30°C. 

ce) Vermeidung der Austrocknung. Im flachen Wasser ist der Laich 
durch Austrocknung gefahrdet. Laich und Larven von Bufo calamita 
gehen nicht selten auf diese Art zugrunde. Bufo bufo und Rana esculenta 
vermeiden Austrocknung des Laiches dadurch, daB sie an tiefen Stellen 
der Gewasser laichen. Bei anderen Arten wird durch die schnelle Ent- 
wicklung die Gefahr der Austrocknung haufig vermieden. Wenn der 
Laich wahrend der warmsten Jahreszeit in flache Wasserlachen gelegt 
wird, ist Austrocknung weniger wahrscheinlich als die Aussicht auf 
eine Erhéhung des Wasserstandes. Die Gewdasser stehen um diese 
Jahreszeit meist mit dem Grundwasser in Verbindung (z. B. an den 
tiefsten Stellen von Steinbriichen und Sandgruben bei Steinheim). 
Bombina variegata laicht auch in Wagenspuren, in denen’sich das Wasser 
oft wochenlang halt. 

D. Diskussion 

Grimm (1952) stellte bei Xenopus fest, dai Laichabgabe besonders 

dann erfolgt, wenn nach vorheriger Abkiihlung die Temperatur erhoht 
wurde. Braga (1940) berichtet, da bei Bufo cognatus Say fir die 
Paarung Regengiisse und eine Mindesttemperatur von 12° C notwendig 
sind. Erei-EIBENSFELDT (1950) stellte fest, da Bufo bufo bei Tem- 
peraturen iiber 6°C ihre Laichwanderung antreten. JUNGFER (1943) 
beobachtete bei Potsdam, daB im April 1940 die Laichzeit der Erdkrote 
begann, sobald die Maximaltemperatur der Luft tiber 15°C stieg. 

All diese Befunde decken sich mit den Beobachtungen von BrucH 
(1862, 1863), Kocu (1872), Hecur (1930), Merrens (1947) und vom 
Verfasser, nach denen im Rhein-Main-Gebiet die Laichabgabe der 
Salientia mit einer meist tiberdurchschnittlichen Temperaturerhohung 
zusammenfallt. 

Demgegeniiber konnte SavacE (1935) in der Umgebung Londons 
keine Beeinflussung des Laichdatums von Rana temporaria durch die 
Temperatur nachweisen. Fir Froschlurche des unteren Maingebietes 
konnte Verfasser jedoch durch entsprechende Versuche mit Rana tem- 
 poraria und. Bombina variegata die in Freilandbeobachtungen fest- 
| gestellte Temperaturabhangigkeit der Laichabgabe bestatigen. 
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Zusammenfassung 


1. Nach Beobachtungen von Brucw (1862, 1863), Koc (1872), 
Hecut (1930), Mertens (1947) und vom Verfasser wurden die Laich- 
daten verschiedener Salientia-Arten im Gebiet um Frankfurt/Main 
(etwa 20km Umkreis) zusammengestellt. Fir die einzelnen Arten 
ergaben sich charakteristische Laichplitze und -zeiten. Anhand von 
Temperaturkurven fir das Frithjahr der Jahre 1919, 1920, 1952—1955 
wurde gezeigt, daB die Laichzeit der einzelnen Arten abhangig ist von 
der jeweils herrschenden Temperatur. In den meisten Fallen wird bei 
relativ hohen Temperaturen gelaicht. Die Reihenfolge der Laichzeiten 
14Bt sich aus einer Gegentiberstellung der friithesten und spatesten Laich- 
termine ersehen, die von 1952—1955 festgestellt wurden: 


Friihestes Spatestes 
Laichdatum | Laichdatum 
Bombina variegata . 25. 5. 25. 6 
Pelobates fuscus .. 4. 4. 28. 4 
Bufobufo ..... 26. 3. 11.4 
Bufo calamita ... 3. 4. Pisa 
Bujo viridis“. 1. . 18. 4. os 
Hyla arborea... . 30. 4 30. 5 
Rana temporaria . . 15. 3. 11.4 
Ranaarvalis .... 27. 3. 7.4 
Rana esculenta .. . 12:5. 18.6 


2. Frihzeitig im Jahre laichende Arten (Rana temporaria, Rana 
arvalis, Bufo bufo) setzen ihren Laich am Tage ab, wenn die Nacht- 
temperaturen noch zu tief sind. Die spater folgenden Arten laichen 
nachts. Es kommt vor, daf sich der Laichakt bis in die Morgenstunden 
erstreckt. Bei Rana temporaria wurden die Laichdaten der Mainebene 
mit denen des Mittelgebirges (Heidetranktal im Taunus) verglichen. 
In der Regel beginnt die Laichzeit im Taunus einige Tage spater als in 
der Ebene, ist jedoch auch friiher beendet. 


3. Experimentell lieB sich die Laichabgabe von Rana temporaria 
durch Kihlung um iiber 4 Wochen hinauszégern. Im Terrarium laichte 
Bombina variegata nur bei Wassertemperaturen tiber 18,6° C. 


Literatur 


Brace, A. N.: Observations on the ecology and natural history of anura. 
1. Habits, habitat and breeding of Bufo cognatus Say. Amer. Naturalist 74, 322— 
349, 424—438 (1940). — Brucu, C.: Beitrige zur Naturgeschichte und Classifica- 
tion der nackten Amphibien. Wirzburg. naturw. Z. 3, 181—224 (1862). — Neue 
Beobachtungen zur Naturgeschichte der einheimischen Batrachier und Bericht 
itber das Brutjahr 1862/1863. Wiirzburg. naturw. Z. 4, 91—151 (1863). — CamE- 
RANO, L.: Di alcuni girini albini e delle cause dell’albinismo. Boll. Mus. Zool. 


Okologie mitteleuropaischer Salientia. I 19 


Anat. comp. 4, Nr 64 (1889). — Covon, R. A.: Notes on the frog in Cornwall. 
Zoologist 3, 826—828 (1845). Zit. nach Smrru, M. 1954. — Dovetas, R.: Tempera- 
ture and rate of development of the eggs of British anura. J. Anim. Ecol. 17, 
189—192 (1948). — Esnuruz, G.: Begrimungs-Umkehr. Natur u. Volk 85, 88—90 
(1955). — Ersu-Ersesrevprt, I.: Ein Beitrag zur Paarungsbiologie der Erdkréte. 
Behaviour 2, 217—236 (1950). — FiscnEr-Stewarr: Biologische Betrachtungen 
an unseren Amphibien. Vjschr. naturforsch. Ges. Ziirich 42, 238—316 (1897). — 
Grimm, H.: Beobachtungen iiber Bewegungsnormen, Ernaéhrung und Fortpflan- 
zungsverhalten des Krallenfrosches. Ein Beitrag zur vergleichenden Verhaltens- 
forschung bei Anuren. Z. Tierpsychol. 9, 230—244 (1952). — Hxcut, G.: Winter- 
schlaf und Paarungsdaten deutscher Amphibien. 8.-B. Ges. naturforsch. Freunde 
Berlin 1930, 316—329.— Herrwie, O.: Uber den Einflu8 der Temperatur auf die Ent- 
wicklung von Rana fusca und Rana esculenta. Arch. mikr. Anat. 51, 319—381 (1898). — 
JunGFER, W.: Beitrage zur Biologie der Erdkréte (Bufo bufo L.) mit besonderer 
Beriicksichtigung der Wanderung zu den Laichgewassern. Z. Morph. Okol. Tiere 
40, 117—157 (1943). — Kocu, C.: Formen und Wandlungen der ecaudaten Batra- 
chier des Unter-Main- und Lahn-Gebietes. Ber. senckenberg. naturforsch. Ges. 
1872, 1871—1872, 122—183. — Korscu, F.: Die Entwicklung des braunen Gras- 
frosches Rana fusca RomsEet. — (1). Stuttgart 1952. — Mzerrens, R.: Die Lurche 
und Kriechtiere des Rhein-Main-Gebietes. — (1). Frankfurt a.M. 1947. — 
Rostanp, J.: Resistance au froid des oeufs fécondées des batraciens. C. R. Soc. 
Biol. (Paris) 185, 1006— 1008 (1941). — Savaae, R. M.: Spawning Date of the Common 
Frog. Nature (Lond.) 188, 216 (1934). — The influence of external factors on the 
spawning date and migration of the common frog, Rana temporaria temporaria 
Linnt. Proc. Zool. Soc. Lond. 1985, 49—98. — ScurerpER, E.: Herpetologia 
europaea. — (2). Jena 1912. — Scuutrzu, O.: Uber die Einwirkung niederer Tem- 
peratur auf die Entwicklung des Frosches. Anat. Anz. 10, 291—294 (1895). — 
SmirH, Matcotm: The British Amphibians and Reptiles. (2). London 1954. — 
WESENBERG-LuUND, C.: Contributions to the Biology of Danish Batrachia. Int. 
Rev. Hydr. 10, 23—30, 209—232, 321—361 (1922). — Wetteramt Frankfurt: 
Schnellbericht des Deutschen Wetterdienstes iiber die Witterung in Hessen. 
4, 5, 6, 7 (1952—1955), 


Dr. Ernst RtumeKxorr, Hannover, Heinrich-Heine-Str. 5 


D* 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47, S. 20—36 (1958) 


BEITRAGE 
ZUR OKOLOGIE MITTELEUROPAISCHER SALIENTIA 
Il. TEMPERATURWAHL DER LARVEN 
Von 
Ernst RUHMEKORF 
Mit 3 Textabbildungen 
(Eingegangen am 30. Juli 1957) 


Inhaltsiibersicht Seite 

A. Binleiting siyit 2X: sdoculet cueeiicl oct opie s tog epee Wy core cay eae 20 
Be cMethodes..uis cocks eahckatherass de Maras eseeerne-uce). ERG cas Ane Cee 21 
GC. Untersuchungsergebnisse..,.. “sft -ccvbaccisedcayslee! piste ising ten ee 22 
I. Beobachtungen tiber Wanderungen von Kaulquappen ....... 22 

II. Temperaturwahl von Salientia-Larven im Laboratoriumsversuch. . . 25 

1. Bedeutung der Adaptationstemperatur ........-.4... 25 

2. Vorzugstemperaturen der Larven verschiedener Salientia-Arten . . 27 

1), « Diskussion) yap astmcyeceeee dh Sharon teed ChE Dini oe eet eee 31 
I. Okologische Bedeutung der Vorzugstemperatur fiir Salientia-Larven . 31 

II. Zum Wesen der Vorzugstemperatur .......+...+4.4...-. 32 
ZUsAMMentassuae ac) der yeceGs +. .« SEARED RIES. a Gone aie ed 35 
Literatur. .t.. sod eMngclet-o ihe baekt ho tS sees onc ERIE R ied, -0een ay mom 35 


A. Einleitung 

Bekannt ist das soziale Verhalten von Bufo-Larven. Schwarme 
schwimmender Bufo-Kaulquappen oder schwarze Saéume an flachen 
Ufern, die von Tausenden von Krétenkaulquappen gebildet werden, 
sind jedem Amphibienbeobachter eine vertraute Erscheinung. Auch 
die Larven anderer Salientia-Arten bilden gelegentlich Massen- 
ansammlungen und Schwarme. In neuerer Zeit wurde das Verhalten 
von Salientia-Larven durch Ersu-ErBEsFELDT (1949, 1953) untersucht. 
Verfasser beobachtete eine Reihe von Erscheinungen, die zum Ver- 
standnis des Verhaltens von Kaulquappen beitragen kénnen. 

In Freilandgewassern untersuchte Verfasser die Temperaturabhangig- 
keit der Wanderungen von Larven der Arten Bufo bufo und Rana 
temporaria. Im Laboratoriumsversuch wurde die Temperaturwahl der 
Larven mehrerer Salientia-Arten zur Ermittlung der Vorzugstempera- 
tur benutzt. 

Bisherige Methoden zur Ermittlung der Vorzugstemperatur wasserbewohnender 
Wirbeltiere. Herrer (1924, 1935) beschrieb Temperaturorgeln, die zur Feststellung 
der Vorzugstemperatur landbewohnender Tiere geeignet sind. Bei Wassertieren 
ist die Ermittlung der Vorzugstemperatur grundsitzlich schwieriger. Im Wasser 
1aBt sich auf Grund der bei jeder Fliissigkeitserwarmung auftretenden Konvektions- 


stréme kein kontinuierliches horizontales Temperaturgefille erzielen. Einige 
Untersucher glauben das Problem dadurch zu lésen, daB sie ein langes, flaches 
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Versuchsgefa8 verwenden. So benutzte Savi (1916) eine 1m lange Wanne, die 
an einem Ende erhitzt und am anderen gekiihlt wurde (Extremtemperaturen 3° 
und 40°C). Nectwrus kam am kalten Ende dieses GefaBes zur Ruhe. Tatsachlich 
ist die Temperaturschichtung in einem derartigen GefaiB so, daB am kiihlen Ende 
die Oberflaichentemperatur in der GréBenordnung der Temperatur des warmen 
Endes liegt. Doupororr (1938) untersuchte die Vorzugstemperatur von Meeres- 
fischen in einer Temperaturorgel, die aus einer Serie von miteinander durch Off- 
nungen verbundenen Kasten bestand. Die Kasten wurden einzeln von Wasser mit 
verschiedenen konstanten Temperaturen durchstrémt. Bei gut schwimmenden 
Fischen (Girella) lieBen sich auf diese Weise Vorzugstemperaturen ermitteln. 
Bodenfische (Gillichthys) zeigten keine deutlichen Reaktionen. Anscheinend lassen 
nur gut schwimmende Fische in einer solchen Apparatur ein Temperaturprafe- 
rendum erkennen. Ebenso erfordern Temperaturorgeln mit stromendem Wasser 
gute Schwimmer. Weis (1914) verwandte ein langes GefaéB, an dessen einem 
Ende warmes, am anderen kaltes Wasser zufloB. Ein Abflu8 befand sich in der 
Mitte. Das ,,Temperaturoptimum“ von Micropierus wurde mit dieser Anordnung 
bei 16—19° C ermittelt. SuLiivan u. FisHer (1953) verwendeten zur Erzeugung 
eines Temperaturgefalles eine etwa 1,5 m lange Rinne, deren Boden eine elektrisch 
geheizte Kupferschiene bildete und deren Wande aus Glasplatten bestanden. Die 
Rinne wurde von eisgekiihltem Wasser durchstrémt, welches sich in dem Versuchs- 
behalter auf 24°C erwarmte. In diesem Temperaturgefalle wurde die Vorzugs- 
temperatur von Salmo fontinalis bestimmt. ScumEtNG-ENGBERDING (1953) lieB 
einen Wasserstrom sich in einem 1,2 m langen Glasrohr durch einen gegenlaufigen 
Strom erhitzten Wassers erwarmen. Dadurch bestimmte er die Vorzugstemperatur 
von Karpfen, Regenbogenforellen und Goldfischen. 


B. Methode 


Die Wanderungen der Bufo bufo-Larven wurden im natiirlichen Biotop durch 
Sichtbeobachtungen verfolgt. 

Beobachtungen an Rana temporaria-Larven wurden in einem gut zu iiber- 
sehenden Gewasser, einem kleinen Kunstteich im Garten des Institutes angestellt. 
Der Teich hat eine Flache von 3x4 m und eine gréfte Tiefe von 1,2 m. Zur Halfte 
ist der Teich mit Schilf bedeckt. In 3m Enfernung vom Teich befindet sich an der 
Siidseite ein Baum, der den Teich mehrere Stunden am Tage beschattet. Am 
Rande des Teiches wurden drei quadratische Rahmen aus Strohhalmen mit 20 cm 
Seitenlange verankert. In Abstaénden von einer Stunde wurden die bis in 10 cm 
Tiefe unter den Quadraten befindlichen Larven gezahlt und gleichzeitig dort in 
5 em Tiefe Temperaturen gemessen. AuBerdem wurde die Temperatur in 80 cm 
Wassertiefe ermittelt. 

Zur experimentellen Untersuchung der Temperaturwahl verwendete Verfasser 
eine zweiteilige emaillierte Wanne (Grundfliche 40 x 80 cm, Héhe 15 cm, Abb. 1), 
deren beide Halften durch einen 20 cm breiten Pa miteinander verbunden 
waren. Der PaB war 1—2 cm hoch mit Wasser bedeckt. Die beiden Halften der 
Wanne wurden verschieden stark beheizt. Dadurch bildeten sich zwei voneinander 
verschiedene Temperaturbereiche aus. Uber den PaB konnten die Larven von 
einer Wannenhalfte in die andere gelangen. Die Heizung erfolgte urspriinglich mit 
einer temperaturgeregelten Aquarienheizung in jeder Wannenhilfte. In diesem 
Falle erstreckten sich die Temperaturbereiche meist iiber mehrere Grade Celsius. 
Spater wurde durch je ein Wasserbad geheizt, in das die Wannenhilften eingehangt 
- wurden. Das Wasserbad wurde durch einen Einhaéngethermostaten konstant er- 
hitzt und von einer Pumpe in Zirkulation versetzt. Diese Art der Heizung schut 
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Temperaturbereiche, die in der Regel weniger als 1° C umfaften. Beide Wannen- 
halften wurden gleichmaBig von einer itber der Mitte der Wanne angebrachten 
Glihbirne beleuchtet. Zu Versuchsbeginn wurden in jede Wannenhilfte 5 Kaul- 
quappen gebracht. In der Folge ermittelte der Verfasser durch Feststellung der 
Anzahl von Larven in einer Wannenhalfte, ob und wie stark Kaulquappen diese 
Halfte bevorzugten. Wenn die Haufigkeit der Tiere in einer Wannenhalfte signi- 
fikant von der Wahrscheinlichkeit P = 50% einer gleichmaBigen Verteilung auf 
beide Halften der Wanne abwich, wurde damit festgestellt, daB die betreffende 
Halfte bevorzugt oder gemieden wurde. Da sich die beiden Wannenhalften nur 
in der Temperatur unterschieden, wurde bei iiberzufalliger Bevorzugung emer 


Abb. 1. Wanne zur Ermittlung der Vorzugstemperatur 


Wannenhalfte damit der in dieser herrschende Temperaturbereich dem der anderen 
vorgezogen. Durch wiederholte Versuche mit veranderten Temperaturbereichen 
wird schlieBlich eine Temperaturspanne gefunden, die allen anderen (nicht letalen) 
Temperaturbereichen gegeniiber signifikant bevorzugt wird. Diese Temperatur- 
spanne ist als Vorzugstemperatur zu betrachten. Die kaltere Wannenhalfte wird 
in den Tabellen mit A, die wirmere mit B bezeichnet. 


Zur Bestimmung der Vorzugstemperatur wurden die Larven etwa 12 Std 
vor Beginn der Ablesungen zu je fiinf in die Halften der Wanne eingesetzt. Die 
Temperatur war bis dahin in beiden Wannenhilften gleich. Beim Hinsetzen der 
zu untersuchenden Larven wurde die Heizung eingeschaltet. Innerhalb weniger 
Stunden wurden die eingestellten Temperaturen erreicht. Die Ablesung begann 
erst 12 Std nach Einsetzen der Versuchstiere, damit diese Gelegenheit hatten, sich 
an die Versuchsbecken zu gewohnen. Die Adaptationstemperatur wirkte sich nach 
so langer Zeit nicht mehr aus. Die Ablesungen erfolgten in Abstiénden von 10: min 
bis zu einer Stunde, je nach der Lebhaftigkeit der Versuchstiere. Innerhalb eines 
Versuches wurde in gleichen Zeitabstanden abgelesen. 


C. Untersuchungsergebnisse 


I. Beobachtungen iiber Wanderungen yon Kaulquappen 
Bufo bufo. Am 28. 4.53 wurden 9 Uhr vormittags die Ufer des 
Maunzenweihers nach B. bufo-Larven abgesucht. Es stellte sich heraus, 
dafs sich die Kaulquappen fast ausschlieBlich am Nordufer des Teiches 
befanden. Die Wassertemperatur betrug an diesem Ufer in 4 cm Tiefe 
16,3° C; an anderen Ufern dieses Teiches wurden 15,6, 15,3 und 15,2°.C 
gemessen. Die Larven hatten sich also in der Mehrzahl an den wirmsten 
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Stellen des Ufers angesammelt. Das Nordufer lag zu der betreffenden 
Tageszeit seit Sonnenaufgang am langsten im Sonnenschein. Am 30. 4. 53 
befanden sich 19.4° Uhr keine Erdkréten-Larven am Nordwestufer 
des Maunzenweihers (16,3 und 16,59 C). Um diese Zeit waren am 
Stidost-Ufer (17,2° C) die Kaulquappen zahlreich zu sehen. Das Siidost- 
Ufer war von der Abendsonne am langsten beschienen worden. Am 
21.5. 52 waren 6 Uhr morgens an allen Ufern des Maunzenweihers keine 
Larven von B. bufo zu sehen. Die Kaulquappen wurden an den tiefsten 
Stellen des Teiches in 1,2—1,5 m Tiefe in groBer Menge gefunden (Abb.2). 
Die Tiere lagen dabei am 
Grunde dicht gedrangt und 
bildeten auf diese Weise einen 
regelrechten Bodenbelag. Die 
Wassertemperatur am Rande 
des Maunzenweihers betrug 
7,8° C, die der Oberflache iiber 
den tiefsten Stellen 8,3°C. 
Die Temperatur am Grunde 
des Teiches, dort wo die 
Kaulquappen lagen, betrug 
etwa 12°C. Die vorange- “%fWw6 
gangene kalte Nacht hattedas Abb. 2. Skizze des Maunzenweihers. ---- 50 cm 
Wasvor des Mannzénwethors Tefing -- tm Tstniule, 2 suena 
an der Oberflache und am _ vrichtung der Bufo bufo-Larven am 12. 5. 55 
Rande stark abgekthlt. Im 

allgemeinen halt dieser Zustand nicht lange an. Die Erwarmung der 
Oberfliche im Sonnenschein hat in solechen Fallen eine Wanderung der 
Larven nach den Ufern zur Folge. 

Wie eine derartige Wanderung erfolgt, konnte am 12. 5. 55 zwischen 
11.29 und 12 Uhr am Maunzenweiher beobachtet werden (Abb. 2). Von der 
Einmiindung des Zuflusses am Westufer kam ein Schwarm von B. bufo- 
Laryen. Die Tiere schwammen in Bodennahe in stdlicher Richtung. 
Einzeln beobachtete Tiere schwammen Strecken von 0,5—1 m, um sich 
dann auf einer Pflanze oder am Boden voriibergehend niederzulassen. 
Der Zug bewegte sich in etwa 0,5m Entfernung vom Ufer. Die Breite 
der ZugstraBe wechselte, sie betrug héchstens 1m. Eine Unterbrechung 
des Zuges auf einer Strecke von 2—3 m durch Aufscheuchen der Larven 
und Aufwirbeln von Bodenmulm (Stérung der optischen Orientierung) 
konnte die Wanderung nicht aufhalten. Nach wenigen Minuten war die 
Verbindung wiederhergestellt. Bei genauerer Verfolgung des Zuges 
stellte sich heraus, daB die Larven aus den tieferen Bezirken des Teiches 
kamen und der Rinne folgten, die Zu- und Abflu& des Maunzenweihers 
verbindet. An der Miindung des Zuflusses bog der Zug nach Westen um 
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und endete in etwa 40 m Entfernung von der Mindung in einem Gewirr 
submerser Pflanzen. Dieser Endpunkt der Wanderung lag in einer 
sonnigen Bucht an der Siidwest-Ecke des Teiches. Anscheinend weideten 
die Kaulquappen an den Wasserpflanzen. Am Siidost-Ufer des Weihers 
war ebenfalls ein Zug von Kaulquappen in Richtung auf die Siidwest- 
Bucht zu bemerken. Dieser Zug war jedoch nicht so einheitlich orien- 
tiert wie am Westufer. Es gab Kaulquappen, die auch in entgegen- 
gesetzter Richtung schwammen. Anscheinend folgte die an diesem 
Tage beobachtete Wanderung einer nachtlichen Konzentration der Lar- 
ven an den tiefsten Stellen des Teiches. Von dort wurde auf mehr oder 
minder ausgeprigten Wanderwegen eine warme, sonnige Bucht auf- 
gesucht. Die vorangegangene Nacht war auSergewohnlich kiihl gewesen 
(leichter Bodenfrost). Es ist zu vermuten, da8 die Situation morgens 
so war, wie sie vom 21. 5.52 geschildert wurde (Abb. 2). 

Rana temporaria. An zwei im Wetter méglichst verschiedenen Tagen 
beobachtete Verfasser die vertikalen Wanderungen von Rana temporaria- 
Larven. Die beiden Tage durften zeitlich nicht zu weit auseinander 
liegen, um den Vergleich von zwei verschiedenen Entwicklungsstadien 
zu vermeiden. Zur Gegeniiberstellung dienten der 4.5. und 9. 5. 55. 


Meteorologische Daten: 


4.5.55 | 9.5.55 
Sonnenscheindauer 1,5 Std | 12,5 Std 
Temperatur Max. 14,0°C | 26,0°C 
Temperatur Min. 6,5° C 7,0°C 
Temperatur Mittel 12,5°C 18,0° C 
Niederschlige . . .| 7,5mm!| 1,0mm 
Windrichtung und 

“Starke 2... SSW 3 W 3 


Die Daten zeigen, daB sich die beiden zur Beobachtung gewahlten 
Tage voneinander deutlich unterscheiden. Abb. 3 gibt AufschluB tiber 
den Temperaturverlauf an den beiden Tagen. Die Oberflichentempe- 
ratur ist das arithmetische Mittel der in den drei Quadraten (A, B, C) 
gemessenen Temperaturen. Die Anzahl der Tiere an der Oberflache ist 
die Summe der jeweils in A, Bund C gezahlten Kaulquappen. Die Larven 
befanden sich auf Entwicklungsstufe 22 (nach Kopscn 1952). Die 
Temperaturkurven von beiden Beobachtungstagen zeigen am Grunde 
des Teiches einen flacheren Verlauf als an der Oberflache. Morgens war 
in beiden Fallen die Wasseroberflache kihler als das Wasser am Grunde. 
An beiden Tagen hat die Temperaturkurve der Oberflache zwei Gipfel. 
Der Temperaturabfall in den Mittagsstunden wird hervorgerufen durch 
die um diese Zeit wirksam werdende Beschattung durch den Baum 
an der Stidseite. Die Unterschiede zwischen Oberflachen- und Boden- 
temperatur sind am 9.5. wesentlich gréBer als am 4. 5. 
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Am 9.5. gehen die Ansammlungen von Kaulquappen an der Wasser- 
oberflache ungefahr parallel mit den Temperaturen. Am 4. 5. ist eine 
solche Ubereinstimmung weniger deutlich. Allerdings fallen die beiden 
héchsten Werte fiir Larvenansammlungen an der Oberfliche mit den 
_ beiden Gipfeln der Temperaturkurve zusammen. Die weniger ausge- 
_ pragte Parallelitat zwischen der Anzahl Larven an der Wasseroberfliche 
und Oberflaichentemperatur ist auf den verhaltnismaBig geringen Unter- 
schied zwischen Oberflachen- und Bodentemperatur am 4.5. zuriick- 
zufiihren. Diese Verhaltnisse werden noch deutlicher, wenn man im 
_ Wetter starker verschiedene Tage vergleicht. 
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Abb. 3a u. b. Vertikale Wanderungen von Rana temporaria-Larven (Stufe 22) in Abhangig- 
keit von den Temperaturen an der Oberflaiche ( ) und am Grunde (----) des 
3 Versuchsteiches. a am 4. 5.55, b am 9. 5. 55 


Die hier mitgeteilten Beobachtungen zeigen, da Larven von Rf. tem- 
_ poraria vertikal wandern, indem sie héheren Temperaturen folgen. Es 
konnte weiterhin beobachtet werden, da’ R. temporaria-Larven auch 
horizontal wandern, um in warmere Temperaturbereiche zu gelangen. 
Larven dieser Art bilden keine sozialen Verbinde wie B. bufo-Larven. 
Bei windbewegter Wasseroberflache halten sich Salientia-Larven un- 
abhangig von der Warmeeinstrahlung weitgehend von der Oberflaiche 
fern. Andere Faktoren, wie Nahrungsangebot, Wasserstrémung usw., 
mogen ebenfalls die Wanderungen der Kaulquappen beeinflussen. Die 
Temperatur ist aber zweifellos ein Faktor, der bei Wanderungen von 
Amphibien-Larven eine wesentliche Rolle spielt. 


II. Temperaturwahl von Salientia-Larven im Laboratoriumsversuch 
1. Bedeutung der Adaptationstemperatur 
Als Versuchstiere dienten Rana temporaria-Larven, die mindestens 
3 Tage lang bei konstanter Temperatur gehalten worden waren. Nach 
Einsetzen der Larven in die Wannenhilften wurde alle 5 min bis zum 
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Ablauf einer Stunde nach Versuchsbeginn beobachtet, wie viele Tiere 
sich in der kalteren Wannehilfte (A) aufhielten. Es wurden je 10 Einzel- 
versuche unter gleichen Bedingungen angestellt (Tabelle 1 und 2). In 
beiden Versuchen wurde die kaltere Wannenhalfte von den kaltadaptier- 
ten Tieren haufiger aufgesucht als von den warmadaptierten. Die Ge- 
samtsummen der wahrend einer Stunde im Abstand von 5 min in 


Tabelle 1. Bedeutung der Adaptationstemperatur fiir die Temperaturwahl von Rana 
temporaria-Larven St. 23 (Versuch A,) 


Temperaturbereiche: A: 13,6—15,2°C B: 25,0—25,4° C. 


Anzahl der Tiere in A nach 
5’ (10°) 45+ 30° | 35’| 40° | 45°| 50” | 55”| 15 


Adaptations- 


Gesamtsumme 
temperatur 


20’ | 25’ 


ae 57|63 61 | 67 | 64 | 67 50 | 56 
50 | 52 mi hs 49 | 51 | 53 | 55 acing 


57 | 56 
47 | 47 


5—9? 


709 =59,1% 
24 —24,3° | 


637 = 53,1% 


Differenz der Gesamtsummen = 72 = 6,0% ;da3o = 5,5%, ist der Unterschied 
iiberzufallig. 


Tabelle 2. Bedeutung der Adaptationstemperatur fiir die Temperaturwahl von Rana 
temporaria-Larven (St. 23—26) (Versuch A.) 


Temperaturbereiche A: 18,2—19,2° C; B: 22,2—22,99 C. 


Adaptations- Anzahl der Tiere in A nach eae « 4 
temperatur — {5° | 10°| 15°| 20°] 25° | 30°| 35'| 40°| 45°| 50°| 55° | 12 

13,5—13,8° |51 | 51 | 53 | 56 | 50 | 46 | 44 | 55 | 46 |53|44/50] 599—49,9% 

26,9—27,89 |45 | 45 | 40 | 36 | 36 | 44 | 41 | 37 | 33 | 42/42/39] 480—40,0% 


Differenz der Gesamtsummen = 119 = 9,9%; da 30 = 6,1%, ist der Unter- 
schied tberzufallig. 


10 Kinzelversuchen in einer Wannenhalfte beobachteten Tiere sind in 
beiden Versuchen signifikant voneinander verschieden (KOLLER 1953, 
Tafel 5). Die beiden Versuche A, und A, unterscheiden sich insofern, 
als in Versuch A, sowohl von den kalt- als auch von den warmadaptierten 
Tieren die kaltere Wannenhialfte bevorzugt wurde, wahrend in Versuch 
A, von beiden die wirmere Wannenhialfte bevorzugt aufgesucht wurde. 
Der Unterschied erklirt sich aus dem Verhaltnis der Adaptations- 
temperaturen zu den Temperaturbereichen in den Wannenhalften. Im 
Versuch A, hatte der wairmere Temperaturbereich eine Temperatur, 
die héher war als die Adaptationstemperaturen. Im Versuch A, war 
die Temperatur in der wirmeren Wannenhalfte niedriger als die héhere 
der beiden Adaptationstemperaturen. Versuch A, und A, zeigen, daB 
kaltere Temperaturen von kaltadaptierten Rana temporaria-Larven in 
stirkerem Mae aufgesucht werden als von warmadaptierten. 
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2. Vorzugstemperaturen der Larven verschiedener Salientia-Arten 
Bombina variegata variegata (L.) (Tabelle 3). Untersucht wurden mit 
Froschleber gefiitterte Aquarientiere. Fiir jeden Versuch wurden neue 
Tiere verwendet (7 Versuche mit je 10 Tieren = 70 Versuchstiere). Als 
Vorzugstemperatur wurde der Bereich von 24,6—29,7° C ermittelt. 


Tabelle 3. Vorzugstemperatur der Larven (Stufe 23—26) von Bombina variegata 
vartegata (L.) 


Temperaturbereiche Anzahl Anzahl Tiere in A Unter- 
such Beobach- schied 
§ B gesichert 

1 22,2—23,9 25,6—28,7 + 
2 21,4—24,6 26,8—29,4 + 
3 25,3—27,6 29,3—32,8 — 
4 27,0—27,8 30,6—33,6 — 
5 25,3—28,4 29,7—33,2 -- 
6 26,9—27,5 30,6—32,8 + 
af 29,2—30,3 32,0—5,7 aim 


Alytes obtetricans obstetricans (LauR.) (Tabelle 4). Die Versuche wur- 


den mit 48 Tieren im Sommer (Versuch 1, 3, 4, 7, 8) und 17 Tieren im 
Winter (Versuch 2, 5, 6, 9, 10) durchgefiihrt. Manche Larven wurden 
daher mehrmals untersucht. Versuch 3 fallt aus dem Rahmen. Die 
_ beiden angebotenen Temperaturbereiche lagen in beiden Richtungen 


Tabelle 4. Vorzugstemperatur der Larven von Alytes obstetricans obstetricans (LAuR.) 
(Stufe 23—25) 


Unter- 


Ver- Temperaturbereiche Anzahl Anzahl Tiere in A i 
such Beobach- schied 
ly B gesichert 

1 19,7—20,1 25,2—26,7 + 

2 19,3—20,3 23,7—25,6 + 

3 19,8—20,7 26,3—27,6 — 

4 21,2—21,7 23,3—24,7 + 

5 21,6—21,9 27,4—29,1 + 

6 21,8—22,7 25,38—28,2 + 

7 22,7—24,2 25,9—28,1 + 

8 22,9—24,4 26,8—29,0 + 

9 23,3—24,1 27,0—28,7 ae 
10) > 22,2—23,1 27,1—28,6 =p 


jenseits der Vorzugstemperatur, die Larven bevorzugten keinen der 
beiden Bereiche signifikant. Die Vorzugstemperatur liegt bei 21,9 bis 


25,3° C. 


Pelobates fuscus fuscus (LAUR.) (Tabelle 5). Fiir die Versuche wurden 
60 Aquarientiere verwendet. Die ermittelte Vorzugstemperatur be- 


tragt 25,1—28,6° C. 
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Tabelle 5. Vorzugstemperatur der Larven (Stufe 23—25) von Pelobates fuscus 
fuscus (LAUR.) 


: Unter- 
Temperaturbereiche han Printi _ 
B tungen gesichert 
1 21,2—23,4 26,8—28,0 
2, 22,1— 25,1 28,6—30,0 + 
3 25,1—26,2 26,5—29,2 — 
4 25,3—26,8 28,5—30,5 = 
5 25,5—26,3 26,6—29,0 _ 
6 25,5—26,8 28,0—30,2 — 
if 21,3—23,8 28,3—30,3 — 
8 22,0—24,0 28,6—30,3 _ 
9 24,0—26,0 28,7—33,7 + 


Anzahl Unter- 
such Beobach- schied 
. B gesichert 


20,6—23,0 25,3—27,7 


22,2—24,6 24,9—27,2 
22,8—25,3 25,3—27,5 
22,8—25,4 | 25,9—29,0 
25,3—27,1 28,0—30,6 
26,2—27,8 30,2—32,6 
28,7—30,5 30,5—33,6 
25,6—28,3 31,2—34,3 


+++) ++4++ 


Unter- 
schied 
gesichert 


FP 107-3 "90,3 90,7 
29,0—29,3 | 30,6—31,0 
29,0—29,3 | 31,1-—31,3 
29,5—29,7 | 31,2—31,4 
29,2—29,5 | 82,6—32,8 
31,0—31,2 | 33,6—33,9 
31,3=-31,6° |) ©S3-8e0 


AAorPWONWe 
+E tee t+ 


Bufo bufo bufo (L.) (Tabelle 6). Die untersuchten Tiere stammen 
direkt aus ihrem Laichgewasser. Fiir jeden Versuch wurden neue Tiere 
verwendet, insgesamt 80 Versuchstiere. Die Vorzugstemperatur umfaft 
den Bereich von 25,4—30,2° C. 

Bufo calamita Lavr. (Tabelle 7). Die Kreuzkrétenlarven stammten 
vom natiirlichen Aufenthaltsort. Fiir jeden Versuch wurden neue Tiere 
genommen. Jeder Versuch wurde mit 2 Wannen durchgefiihrt, also 


mit 20 Tieren: insgesamt 140 Versuchstiere. Die Vorzugstemperatur 
betragt 29,7—32,6° C. 


Okologie mitteleuropiischer Salientia. II 29 


Bufo viridis viridis Laur. (Tabelle 8). Die Versuchstiere stammten 
ebenfalls vom natiirlichen Biotop. Jeder Versuch wurde mit neuen 
_Tieren angestellt: insgesamt 100 Versuchstiere. Die Vorzugstemperatur 
liegt bei 29,1—33,0° C. 

Hyla arborea arborea (L.) (Tabelle 9). Die Versuchstiere stammten 
aus einem Freilandbecken. Zu jedem Versuch wurden neue Tiere ver- 
wendet. Es wurde mit 2 Wannen gleichzeitig gearbeitet (160 Versuchs- 
-tiere). Versuch 7 zeigt keine signifikante Bevorzugung eines der beiden 
Temperaturbereiche. Die beiden Temperaturbereiche liegen in diesem 
Falle wie bei Versuch 3 mit Alytes beiderseits der Vorzugstemperatur. 
_Als Vorzugstemperatur wurde 24,5—27,0°C festgestellt. 


Tabelle 8. Vorzugstemperatur der Larven (Stufe 26—28) von Bufo viridis viridis 
Lavr. 


Unter- 


such schied 
A gesichert 

1 19,3—20,3 21,8—24,3 + 

2 19,4—20,3 28,8—34,7 + 

3 22,2—24,3 24,3—26,6 + 

4 22,3—24,4 26,7—28,7 + 

5 22,6—24,5 28,5—30,7 oa 

6 22,6—24,5 29,3—32,0 + 

a. 25,3—27,3 31,0—33,6 ae 

8 26,8—29,1 31,9—34,0 aa 

9 29,1—31,5 33,0—35,6 
10 27,8—29,7 33,4—35,6 aa 


Tabelle 9. Vorzugstemperatur der Larven von Hyla arborea arborea (L.) 
(Stufe 23—25) 


Temperaturbereiche Anzahl Anzahl Tiere in A Unter- 
Beobach=,(-——— — = td. pchied 
B tungen. gesichert 

1 18,7—19,4 24,1—24,5 oe 
2 23,3—23,7 24,5—24,8 Se 
3 24,1—24,5 26,0—26,4 + 
4 24,2—24,5 27,9—28,1 — 
5 24,9—25,3 27,0—27,2 Bi 
6 23,6—24,0 27,5—27,8 + 
7 23,4—23,7 27,9—28,0 _ 
8 23,8—24,3 29,3—29,6 fb 


Rana temporaria temporaria L. (Tabelle 10 und 11). Bei dieser Art 


wurde die Vorzugstemperatur zweier verschiedener Entwicklungsstufen 
ermittelt (Stufe 20 und Stufe 23—25). Fir jeden Versuch wurden 
neue Tiere aus dem Freiland genommen. Jeder Versuch wurde mit 
2 Wannen (20 Tieren) angestellt. Insgesamt 200 und 220 Versuchstiere. 
Bei Entwicklungsstufe 20 betragt die Vorzugstemperatur 20,2—26,4° C; 
bei Stufe 2325 betragt sie 21,0—26,0° C. 
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Tabelle 10. Vorzugstemperatur der Larven (Stufe20) von Rana temporaria 
temporaria L. 


Temperaturbereiche Anzahl Anzahl Tiere in A Unter- 


Beobach- schied 
B tungen, n | % gesichert 
1 15,6—16,2 20,2—21,3 =— 
2) 18,5—19,0 23,5—23,9 + 
3 20,0—20,2 24,6—24,8 a6 
4 21,0—21,8 23,5—24,4 is 
5 21,8—22,3 24,7—25,7 = 
6 23,6—24,3 25,0—25,9 — 
7 24,7—25,1 25,6—26,8 — 
8 21,0—21,2 26,4—26,7 ++ 
9 21,0—21,3 27,0—27,3 st 
10 24,5—25,2 27,0—28,2 ae 


Tabelle 11. Vorzugstemperatur der Larven von Rana temporaria temporaria L. 


(Stufe 23—25) 


Ver- Temperaturbereiche Anzahl Anzahl Tiere in A Unter- 
such Beobach- schied 
i B tungen n % gesichert 

1 15,4—16,5 21,6—21,8 

2 20,8—21,0 22,7—22,9 te 

3 21,2—21,4 22,8—23,0 _ 

4 21,6—21,8 22,3—22,6 aaa 

5 21,9—22,2 24,2—24,5 — 

6 22,2—22,5 24,9—25,0 = 

7 21,6—21,8 23,8—24,0 — 

8 22,8—23,0 24,4—24,5 te 

9 22,3—22,6 24,7—24,9 ~~ 
10 23,2—23,6 25,0—25,5 —_ 
llb 23,0—23,3 26,0—26,1 = i 


Temperaturbereiche Anzahl Unter- 


= Beobach- schied 
B tungen gesichert 
] 18,7—19,7 26,3—27,8 + 
2 20,3—21,6 24,3—27,6 ae 
3 21,0—22,3 25,3—27,7 =e 
4 21,4—22,3 24,1—24,8 + 
'5) 23,9—25,3 29,4—31,5 ia 
6 23,4—26,0 28,8—31,3 sie 
7 25,5—27,1 | 33,1—35,5 oe 
8 26,5—27,8 | 31,4—36,2 ar 
9 28,1—31,0 32,3—35,2 — 
10 27,7—32,0 32,6—35,6 ss 
1 31,7—33,5 | 38,5—35,8 te 
12 30,3—34,0 | 34,0—36,4 as 


Rana arvalis arvalis Nuss. (Tabelle 12). Die Versuchstiere wurden 
in einem Freilandbecken gehalten. Fiir jeden Versuch wurden neue Tiere 


verwendet (= 90 Versuchstiere). Die Vorzugstemperatur liegt bei 
24,0--25,4° C. 
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Rana esculenta L. (Tabelle 13). Die Tiere wurden wie R. arvalis 
gehalten. In jedem Versuch wurden neue Tiere verwendet (120 Versuchs- 
tiere). Die Vorzugstemperatur betrigt 27,8—33,5° C. 


Tabelle 13. Vorzugstemperatur der Larven (Stufe 25—27) von Rana arvalis arvalis 
Niss, 


Temperaturbereiche Anzahl Anzahl Tiere in A Unter- 
Beobach- schied 
Nr. B n % gesichert 

il 20,7—21,6 21,9—23,0 14 23,3 + 
2 22,2—24,0 24,8—27,8 13 21,7 + 
3 23,2—24,2 25,4—26,8 31 51,7 — 
4 22,6—24,0 25,4—28,9 45 75,0 + 
5 23,4—24,4 27,6—29,1 55 91,7 a 
6 22,1— 23,3 27,7—30,2 55 91,7 + 
7 23,3—24,3 28,3—30,6 53 88,3 + 
8 25,5—26,8 29,3—30,2 54 90,0 
9 23,1—25,4 29,6—33,6 60 100,0 + 


D. Diskussion 


I. Okologische Bedeutung der Vorzugstemperatur fiir Salientia-Larven 


Innerhalb der Gattungen ist erkennbar, daB die Vorzugstemperatur 
--umso mehr zunimmt, je spater eine Art laicht. Bufo bufo hat eine 
- niedrigere Vorzugstemperatur und laicht friiher als B viridis und B. 
calamita. Rana temporaria und R. arvalis laichen friiher und haben eine 
tiefere Vorzugstemperatur als R. esculenta. Dasselbe gilt innerhalb 
einer Gattung fiir die geographische Verbreitung. Je weiter eine Art 
nach Siiden und Osten verbreitet ist, um so hoher liegt ihre Vorzugs- 
_temperatur. Fiir Nordamerika machten WoRKMAN u. FisHER (1941) 
an Vertretern der Gattung Rana entsprechende Feststellungen: Vor- 
zugstemperatur der Larven von R. sylvatica = 17°C; R. pipiens = 
20° C; R. clamitans = 27 + 3°C. Alytes obstctricans hat eine verhaltnis- 
maBig niedrige Vorzugstemperatur. Die Larven dieser Art werden 
nach y. Brepriaca (1891, 8.359) in Steinbruchttimpeln und in von 
Quellen gespeisten, nicht austroeknenden Teichen, nach Beobachtungen 
vom Verfasser in Gewassern am Waldrand und im Walde, vielfach am 
Nordhang im Mittelgebirge abgesetzt. Die Gewasser, in denen Alytes ihre 
Larven absetzt, erwirmen sich nicht so stark wie die Laichgewasser 
anderer Salientia-Arten. Pelobates-Larven haben eine tiefere Vorzugs- 
temperatur als B. viridis und B. calamita, Larven aller 3 Arten kénnen 
in demselben Gewdsser vorkommen. Larven von Pelobates sammeln 
sich aber nie bei hei&em Wetter an den warmsten Stellen (flache Buchten, 
seichte Ufer) wie die Larven der beiden Bufo-Arten. Auch Bombina 
variegata-Larven haben eine niedrigere Vorzugstemperatur als die beiden 
Bufo-Arten. Beobachtungen iiber den Aufenthalt von Unkenlarven hat 
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Verfasser nicht gemacht. Es sei daran erinnert, da8 ein Teil der Larven 
von Bombina variegata, Alytes obstetricans und Pelobates fuscus regel- 
maQig iiberwintern kann. Eine hohe Vorzugstemperatur ist fir diese 
Arten weniger lebensnotwendig als fiir Bufo viridis und Bufo calamita, 
die sich im Sommer ihres Geburtsjahres verwandeln. Erfolgreiche Uber- 
winterung von Pelobates- und Alytes-Larven konnte Verfasser wiederholt 
beobachten. 

Larven von Rana arvalis und Rana temporaria haben eine relativ 
niedrige Vorzugstemperatur. Die Entwicklung dieser Tiere im Wasser 
ist schon abgeschlossen, ehe sich die Gewasser auf hdhere Temperaturen 
als die betreffende Vorzugstemperatur erwarmen. Nicht ganz leicht 
ist die niedrige Vorzugstemperatur von Hyla arborea zu erklaren. Der 
Laich entwickelt sich an ausgesprochen warmen Stellen der Gewasser. 
Die Larven suchen weniger stark die warmsten Stellen im Wasser auf 
als B. calamita- und B. viridis-Larven. Die Vorzugstemperaturen der 
Salientia-Larven geben die Warmeanspriiche der einzelnen Arten wieder. 
Hohe Vorzugstemperaturen haben den Vorteil, daB die betreffenden 
Tiere die warmsten Stellen der Gewdsser aufsuchen und hohe Wasser- 
temperaturen fiir eine mdglichst kurze Entwicklungsdauer ausnutzen. 

WESENBERG-LUND (1922) beschreibt, wie in Danemark im Spatsommer 
Larven von Pelobates fuscus und Rana esculenta die warmsten Stellen 
der Gewasser aufsuchen. Die Tiere kénnen nur bei ausreichend hoher 
Temperatur metamorphosieren. 


II. Zum Wesen der Vorzugstemperatur 

Im deutschsprachigen Schrifttum hat sich der von BODENHEIMER u. 
SCHENKIN (1928) eingefiihrte Begriff ,, Vorzugstemperatur“ eingebiirgert. 
Mehr oder minder haufig werden auch die Ausdriicke: thermotaktisches 
Optimum und Temperaturpraferendum, im angloamerikanischen Schrift- 
tum: preferred temperature und selected temperature, angewendet. 
Keine dieser Bezeichnungen trifft vollkommen zu. Das liegt zum Teil 
daran, daB das Wesen der Erscheinung bisher nur unzureichend erkannt 
worden ist. Hrrrer (1941) wies nach, daB die Temperaturwahl von 
KEchsen mit Hilfe des Nervensystems zustande kommt. ScHMEING- 
ENGBERDING (1953) und SuLitvan (1954) stellten das gleiche fiir Fische 
fest. Herrer (1941) wies fiir Reptilien ein Minimum der Atemfrequenz 
bei Vorzugstemperatur nach. Die Kurve der Atemfrequenz in Abhingig- 
keit von der Temperatur ist deutlich dreiteilig. Bei Fischen ist die Stoff- 
wechselkurve nach ScHMEING-ENGBERDING ebenfalls aus 3 Abschnitten 
zusammengesetzt: Anlaufsintervall, Konstanzintervall und Auslauf- 
intervall. Die Vorzugstemperatur liegt im Konstanzintervall. Fiir 
Amphibien (Hynobius lichenatus) und Vogel stellte INuKAT (1925) eine 
dreiteilige Kurve der Herzfrequenz in Abhangigkeit von der Temperatur 
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fest. Ein optimaler Abschnitt besteht fiir Hynobius im mittleren Bereich 
bei etwa 10—20°C. Die Ahnlichkeiten der Herzfrequenzkurven von 
einem Amphibium mit entsprechenden Kurven von Reptilien und Fischen 
deuten darauf hin, da8 grundsatzlich die gleichen Erscheinungen vor- 
liegen. 

Fir Landtiere ist die Vorzugstemperatur diejenige Temperatur, bei 
der die untersuchten Tiere bevorzugt zur Ruhe kommen (HERTER 1924). 
Bei Wassertieren ist diese Definition nicht anwendbar, da bei frei im 
Wasser schwimmenden Tieren fast stets Schwimmbewegungen aus- 
gefihrt werden. Nach SuLiivan (1954) erreicht die Frequenz der 
Schwimmbewegungen von Fischen bei Vorzugstemperatur ein Minimum. 
Auf diese Weise wird in einem Temperaturgefalle ein Bereich (Vorzugs- 
temperatur) haufiger aufgesucht als andere. Diese Feststellung ent- 
spricht einer sinngemaéBen Anwendung der Herterschen Definition auf 
Wassertiere. Nach Exson (1942) und Suntivan (1954) weist Salmo 
fontinalis bei Vorzugstemperatur nach elektrischer Reizung die gréBte 
Fluchtstrecke auf. Fry u. Harr (1948) und Suttvan (1954) stellten 
fest, daB Carassius auratus bei Vorzugstemperatur die héchste Schwimm- 
geschwindigkeit erreicht. 


Tabelle 14. Das ,,Temperaturoptimum verschiedener Amphibienarten (° C) 


Art VT (Larven) VT (ad.) Entwicklung 
Salamandra salamandra . 18,6 + 0,45 15—20 
Triturus alpesiris....... 22,6+ 0,42 25 
Bombina variegata ...... 24,6—29,7 26,2 + 0,57 
Alytes obstetricans ...... 21,9—25,3 31,5 -+0,39 
Pelobates fuscus ....... 25,1—28,6 28,7 + 0,78 
IEE ONT TDR aes oe Oe eee 25,4—30,2 26,9 + 0,48 
BU CHAMUG se ee ws 29,7—32,6 30,1 + 0,57 
Bujo vdieo 15) OU Oe. 29,1—33,0 32,9 + 0,42 
Hyla arborea. . g te Te 24,5—27,0 27,4 + 0,66 
Rana temporaria 8t.20 ... . 20,2—26,4 ‘ 
Rana temporaria St. 23—25 . . 21,0—26,0 i 29,6 + 0,51 22; 24 
TRARGUATORUSE Ot SP See: 24,0—25,4 29,6 +0,51 
Rana esculenta. ....4... 27,8—33,5 28,7 + 0,48 32,5—33 
Rana sylvatica . . . . « ++ 17 
RONG, Pvprene eo ee 20 28,3 + 0,42 
Rana clamitans —. 9. wes we 27+3 29,1+1,17 


In Tabelle 14 sind die Vorzugstemperaturen, die STRUBING (1954) 


beiadulten Salientiafeststellte, denen gegeniibergestellt, die WORKMAN u. 
FisHer (1941) und Verfasser fiir Larven ermittelten. Es zeigt sich, daB 
in der Mehrzahl der Falle die Vorzugstemperatur innerhalb einer Art 
recht gut iibereinstimmt. Lediglich bei Rana arvalis, Rana temporaria, 
Rana pipiens und Alytes sind die festgestellten Vorzugstemperaturen 
der Larven betrichtlich niedriger als die der adulten Tiere. Der Unter- 
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schied ist vorlaufig nicht zu erklaren. Vielleicht spielt die Verschiedenheit 
der Untersuchungsmethoden eine Rolle. Das triage, thermotaktische 
Verhalten adulter Tiere und individuelle Unterschiede mégen von Kin- 
flu8 auf die Temperaturwahl sein. Nach Striprne (1954) haben Molche 
wahrend des Wasserlebens eine tiefere Vorzugstemperatur als wahrend 
des Landlebens. SULLIVAN u. FisHER (1953) wiesen fiir Salmo fontinalis 
jahreszeitliche Anderungen der Vorzugstemperatur nach. Jahreszeitlich 
bedingte Anderung der Vorzugstemperatur kénnte die Verschiedenheit 
einiger Larven von adulten Tieren erklaren. Einjahrige Molche haben 
nach StRUBING anscheinend eine héhere Vorzugstemperatur als adulte 
Tiere. Herrer (1941a) stellte bei jungen Eidechsen hdhere Vorzugs- 
temperaturen fest als bei adulten. ScumErnG-ENGBERDING (1953) fand 
bei Salmo irideus keinen Unterschied in der Vorzugstemperatur von Brut 
und Setzlingen. Verschiedene Entwicklungsstufen von Rana temporaria- 
Larven haben nach Untersuchungen von Verfasser untereinander gleiche 
Vorzugstemperatur. Bei jiingeren Larven ist der Bereich der Vorzugs- 
temperatur etwas gréBer, entsprechend dem geringeren Schwimm- 
vermogen. 

O. Hertwie (1898) untersuchte den Einflu8 der Temperatur auf die 
Entwicklung des Laiches und der Larven von Rana temporaria und 
Rana esculenta. TaMint (1947) stellte in ahnlicher Weise Temperatur- 
einfltisse bei Rana esculenta, ,,Amblystoma tigrinum und ,,H yla viridis 
fest. Knicut (1938) untersuchte T'riturus alpestris und Hartwie (1936) 
Salamandra salamandra. Wenn man die von den genannten Autoren fest- 
gestellten Temperaturen optimaler Entwicklung mit den Vorzugstempe- 
raturen vergleicht, ergibt sich eine recht gute Ubereinstimmung (Ta- 
belle 14). 

Zusammenfassend betrachtet erscheint es so, daB die Vorzugs- 
temperatur, die im Laufe des individuellen Lebens und in Abhangigkeit 
von der Jahreszeit usw. schwanken kann, nur ein Ausdruck eines fiir eine 
Tierart oder Rasse zugrunde liegenden Warmeanspruches ist. Bei dieser 
, Spezifischen Temperatur‘‘ verlaufen Entwicklung, Stoffwechsel, Muskel- 
und Nervenleistungen mit optimalem Nutzeffekt. Die Schwankungen 
(z. B. jahreszeitliche) sind eventuell auf temporare physiologische Um- 
stimmungen zurtickzufiihren, wie sie z. B. durch die Laichzeit hervor- 
gerufen werden kénnen. Fiir diese Annahme spricht die von StrvBING 
(1954) mitgeteilte Tatsache, daB sich die tiefe Vorzugstemperatur wasser- 
lebender (also laichender) Molche im Laufe der Gefangenschaft erhoht 
und damit der Vorzugstemperatur landlebender Molche nahert. Auch 
bei Salmo fontinalis sinkt die Vorzugstemperatur gerade wahrend der 
Laichzeit im Winter ab (SuLLIvAN u. FisHER 1953). Von dieser Art 


wurden allerdings Tiere untersucht, welche noch nicht geschlechtsreif 
waren. 
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Zusammenfassung 
1. Freilandbeobachtungen ergaben, daB Wanderungen von Bufo- 
_ bufo-Larven in einem Gewiisser héheren Wassertemperaturen folgen. 
Rana-temporaria-Larven wurden in einem Zementbassin an verschiedenen 
Tagen beobachtet. Es konnte gezeigt werden, daB die Larven in verti- 
_kalen Wanderungen den hdheren Wassertemperaturen folgen. 

2. Eine Methode zur Bestimmung der Vorzugstemperatur von Salien- 
tia-Larven wird beschrieben. Die Adaptationstemperatur beeinfuBt 
anfangs die Temperaturwahl von Rana temporaria-Larven. Folgende 
Vorzugstemperaturen wurden bei Kaulquappen ermittelt: 

Bombina v. variegata (L.) 24, 6—29,79C 
Alytes o. obstetricans (LaUR.) 21,9—25,3° C 
Pelobates f. fuscus (LAUR.)  25,1—28,6° C 


Bufo b. bufo (L.) 25,4—30,2° C 
Bufo calamita Laur. 29,7—32,6° C 
Bufo v. viridis Laur. 29,1—33,0° C 
Hyla a. arborea (L.) 24,5—27,0° C 
Rana t. temporaria L. 21,0—26,0°9 C 
Rana a. arvalis Nuss. 24,0—25,4° C 
Rana esculenta L. 27,8—33,5° C 


3. Beim Vergleich der Vorzugstemperaturen von Larven, mit denen 
der adulten Tiere und Angaben tiber das Temperaturoptimum der 
_ Entwicklung ergeben sich zahlreiche Ubereinstimmungen der Werte 
innerhalb einer Art. Die Ubereinstimmungen machen es wahrscheinlich, 
daB die Vorzugstemperatur nur ein Ausdruck fiir ein artspezifisches 
Temperaturoptimum ist. Ein Temperaturoptimum scheint fiir zahlreiche 
_ LebensauBerungen (Nerven- und Muskelleistungen, Betriebsstoffwechsel, 
Wachstum) innerhalb einer Tierart den gleichen Wert zu haben. 
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A. Einleitung 


Die Wirkungen der Temperatur auf die Entwicklung von Amphibien 
ist von zahlreichen Autoren untersucht worden. Die Temperaturwahl 
der Amphibien ist ebenfalls eine bekannte Erscheinung. In der natiir- 
lichen Umgebung von Amphibien in Mitteleuropa sind relativ hohe 
Temperaturen meist mit intensiver Sonnenbestrahlung verbunden. 
Kaulquappen, die z. B. ein flaches Ufer séumen, setzen sich hohen 
Lichtintensitaten aus. Es ist zu untersuchen, ob nicht auch das 
Licht Entwicklung und Wanderungen der Larven beeinfluBt. 

Boun (1904) und van DEN ExckHoupT (1950) fanden bei Rana 
temporaria durch Bestrahlung mit Sonnenlicht, Glithlampen und Leucht- 
stoffréhren Entwicklungsbeschleunigung gegeniiber im Dunkel gehal- 
tenen oder weniger lange beleuchteten Keimen. Hiacinsporrom (1850) 

-stellte an Larven von Rana temporaria keinen Einflu8 vélliger Dunkel- 
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heit auf die Entwicklung fest. SempER (1880) fand in zweijahrigen Ver- 
suchsreihen keinen Unterschied in der Pigmentierung zwischen Kaul- 
quappen, die er bei verschieden gefiérbtem Licht und denen, die er in 
volliger Dunkelheit aufzog. OxpEn (1950) entdeckte bei T'ritwrus alpe- 
stris keinen Unterschied zwischen im Dunkeln aufgezogenen Tieren und 
solchen, die er bei Beleuchtung gehalten hatte. Durch Bestrahlung mit 
ultraviolettem Licht erzielten Hicerns und SHEARD (1926) an Rana 
pipiens, BRANDES (1942) an Rana temporaria und Rana esculenta und 
Doertscu (1949) an Rana temporaria eine Entwicklungsbeschleunigung. 
Kauri (1955) erzielte bei ,,im vollen Tageslicht‘‘ aufgezogenen Keimen 
von Bufo viridis eine Entwicklungsverzégerung gegentiber im diffusen 
Dammerlicht gehaltenen Kontrollen. Die Metamorphose wurde um 
etwa eine Woche verzogert. 


Franz (1913) stellte fest, daB sich Kaulquappen in einem einseitig 
beleuchteten geréumigen Behalter ohne Beziehung zum Lichteinfall im 
Raume verteilen, in einem relativ engen GefaB (Petrischale) orientieren 
sie sich jedoch positiv phototaktisch. PEarsE (1919) fand bei einigen 
Salientia-Arten positiven, bei mehreren Caudata-Arten negativen Photo- 
tropismus. Geblendete Tiere reagieren nach diesen Untersuchungen 
grundsatzlich ebenso wie Normaltiere. Die Haut wirkt als Photo- 
receptor. Geblendete Cryptobranchus und Necturus zeigen am Schwanz 
héchste Empfindlichkeit. Auch REESE (1906) stellte héchste Licht- 
empfindlichkeit von Cryptobranchus und Necturus am Schwanz fest. 
Blaues Licht loste bei ungeblendeten Tieren die starksten phototropen 
Reaktionen aus. LAURENS (1914) untersuchte Amphibien-Larven: Lar- 
ven von Rana pipiens und Rana sylvatica reagieren demnach nicht auf 
Lichtreize, Siredon-Larven verhalten sich mit und ohne Augen positiv 
phototaktisch. GRABER (1883) stellte fest, daB sich Triturus cristatus 
photophob verhalt. Durch eine Maske geblendete Tiere reagieren 
schwacher. Rotes Licht wird stirker bevorzugt als blaues. 


In den vorliegenden Untersuchungen ging es dem Verfasser darum, 
Hinfliisse des Lichtes auf die ontogenetische Entwicklung einer Salientia- 
Art (Rana esculenta) festzustellen. 


Weiterhin wurde die Lichtwahl von Salientia-Larven verschiedener 
Arten und Entwicklungsstufen untersucht. 


B. Methode 


In ein auf dem Dach des Institutes aufgestelltes Aquarium wurden 4 Kafige 
aus geschwarztem, engmaschigen Drahtgeflecht eingehangt. Die Seitenwinde des 
Aquariums waren durch schwarzen Anstrich véllig verdunkelt und durch beschat- 
tende Bretter vor direkter Sonnenbestrahlung geschiitzt. Die Kafige hatten eine 
Seitenhéhe von 2 cm und eine Grundfliche von 20 x 30cm. Der Wasserstand in 
den Kafigen betrug 0,5—1,5 cm. Bei 4 derartigen Kafigen wurde das von oben 
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einstrahlende Licht verschieden stark gedampft. In Kafig A drang das Licht unge- 
hindert ein. In den Kafigen B und C wurde das von oben einstrahlende Licht durch 
Auflegen verschieden dichter, geschwarzter Drahtnetze um 45% bzw. 73% gedimpft. 
Kafig D war von oben her véllig abgedunkelt. Um eine unterschiedliche Erwar- 
mung der Kafige zu vermeiden, wurde das Wasser im Aquarium durch eine Riihr- 
vorrichtung standig in zirkulierender Bewegung gehalten. Die Temperaturdiffe- 
renz zwischen den Kafigen iiberschritt in keinem Falle 4/,)°C. In jedem Kafig 
wurden am 5.5.52 100 ungefurchte Eier von Rana esculenta aus dem Maunzen- 
weiher untergebracht. Alle Hier stammten aus einem Laichballen. Nach dem 
Schliipfen wurden in bestimmten Zeitabstanden 5 Tiere je Kafig entnommen und 
fixiert. 


Die Versuche wurden mit Rana esculenta durchgefiihrt, da nach MERKER (1925) 
zu erwarten war, daB diese relativ schwach pigmentierte Art besonders empfindlich 
auf das Licht reagiert. 


Die Lichtwahl der Kaulquappen wurde mit einer Versuchsanordnung bestimmt, 
die der ahnelt, welche Youna (1950, S. 107) fiir Versuche mit Ammocoetes-Larven 
benutzte. — Hine flache Wanne (80 x 40 x 5 cm) wurde von einer Osram-Ultra- 
Vitalux-Lampe aus 1,5 m Abstand bestrahlt. Das Licht fiel durch ein Filter (WG 5 
von Schott, 10 x 10cm), welches Strahlen unter einer Wellenlinge von 3000 A 
nicht passieren lieB. Das so filtrierte Licht ahnelt in seiner qualitativen spektralen 
Zusammensetzung dem Sonnenlicht. Die Bestrahlungsstarke entsprach dem Wert, 
der mit einer Thermosaule Anfang April in Frankfurt/Main an einem sonnigen aber 
triiben Tage um 14 Uhr gemessen wurde. Da die Thermosaule nur einen Teil der 
Himmelsstrahlung erfaBte, muB man die im Versuch angewendete Bestrahlung als 
_ schwacher ansehen. Bei den Versuchen 1—13 wurde ohne das WG 5-Filter be- 

strahlt. Ein Vergleich zwischen 2 Versuchen, die einerseits mit, andrerseits ohne 
Filter gemacht wurden, zeigte, daB die Verwendung des Filters keinen Einflu8 auf 
‘die Lichtwahl der Kaulquappen hat. Eine quadratische Halfte des Beckens wurde 
durch einen senkrecht stehenden Schirm beschattet. Das Versuchsgefai8 wurde da- 
durch in zwei gleichgroBe Halften geteilt, deren eine beleuchtet wurde, wahrend 
die andere im Schatten lag. Der Wasserstand betrug 2 cm, der Untergrund war 
wei. Wahrend eines Versuches erwarmte sich das Wasser nie um mehr als 1,5° C. 
Temperaturunterschiede zwischen bestrahlter und unbestrahlter Halfte der Ver- 
suchswanne waren mit einem 1/,,°-Thermometer nicht nachweisbar. Die Versuche 
fanden in einem Raume mit méglichst konstanter Temperatur (Keller) statt. Das 
Wasser in der Versuchswanne wurde bei jedem neuen Versuch durch frisches 
Teichwasser ersetzt. Jeweils 10 Tiere wurden eine halbe Stunde vor Versuchs- 
beginn in die Wanne gesetzt. Wahrend dieser Zeit war der Versuchsraum vollig 
dunkel. Die eingesetzten Tiere verteilten sich bis zum Einschalten der Lampe im 
VersuchsgefaB auf beide Halften. Fiir jeden Teilversuch wurden, mit wenigen Aus- 
nahmen, neue Tiere gnommen. Die Beobachtung begann, sobald die Lampe ein- 
geschaltet worden war. In Abstanden von 15 sec wurde notiert, wieviele Tiere sich 
im beleuchteten Teil der Wanne aufhielten. Wenn ein Tier sich gerade an der Licht- 
Schatten-Grenze zeigte, wurde es der Halfte zugerechnet, in der sich die Kopfmitte 
befand. Je 20 Beobachtungen entsprechen einem Zeitraum von 5 min. Hin Ver- 
such dauerte im allgemeinen mehrere (meist 5) Stunden. Wahrend dieser Zeit 
wurde nicht ununterbrochen beobachtet. Es wurden zu gewissen Zeiten Stich- 
proben gemacht. Jede Stichprobe bestand aus 20 Einzelbeobachtungen innerhalb 
von 5min. Am Anfang des Versuches ist der Verlauf der Lichtreaktion besonders 
lebhaft. Daher hauften sich die Stichproben zu Anfang der Versuche. In den 
meisten Fallen wurde — vom Einschalten der Lampe an — in folgenden Zeit- 
abschnitten beobachtet: 0—5 min; 5—10 min; 10—15 min; 25—30 min; 55 min bis 
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1 Std; 1 Std 55 min—2 Std; 2 Std 55 min—3 Std; 3 Std 55 min—4 Std; 4 Std 
55 min—5 Std. Mehrere unter gleichen Bedingungen erfolgte Teilversuche wurden 
zu einem Versuch zusammengefaft. In den meisten Fallen setzte sich ein Versuch 
aus 10 Teilversuchen zusammen. Die graphischen Darstellungen sind Stabdia- 
gramme, bei denen jeder Stab dem prozentualen Wert einer Stichprobe entspricht. 
Der bei den Stichproben gefundene Wert ist die Summe der bei den Hinzelbeobach- 
tungen notierten Anzahlen von Tieren im beleuchteten Teil der Wanne. Zur 
besseren Ubersicht wurden die Stabe miteinander verbunden. Der der Anzahl von 
Versuchstieren im beschatteten Teil der Wanne entsprechende Raum der graphi- 
schen Darstellung ist schraffiert wiedergegeben. Beim Vergleich von 2 Versuchen 
wurde gepriift, ob die einander entsprechenden Stichprobenwerte tiberzufallig ver- 
schieden waren. Es wird davon ausgegangen, dais die beobachteten Werte Ereignis- 
zahlen sind. Zwei Stichproben sind tiberzufallig verschieden, wenn nach KOLLER 
(1953, Tafel 5 und 6) die Differenz der beiden Haufigkeiten die gréBte zulassige 
Zufallsdifferenz Po>—Py iiberschreitet. In den graphischen Darstellungen sind die 
Bereiche, in denen sich zwei verglichene Kurven iiberzufallig unterscheiden, durch 
schwarze Rechtecke zwischen den Kurven gekennzeichnet. 

Wie noch gezeigt wird, ist die Konstitution der Versuchstiere fiir die Licht- 
reaktion von groBer Bedeutung. Fiir die Lichtwahlversuche ergibt sich, daB zur 
Beurteilung der édkologischen Bedeutung des Lichtes nur Freilandtiere aus méglichst 
optimaler Umgebung in Frage kommen. 

Wenn irgend méglich, wurden die Versuchstiere direkt nach ihrer Entnahme 
vom natiirlichen Aufenthaltsort im Versuch verwendet. Wenn die Tiere nicht am 
gleichen Tage untersucht werden konnten, wurden sie in einem Betonbecken im 
Freien in méglichst kleiner Anzahl aufgehoben. Zusatzlich wurde mit Leber und 
Nahrhefe gefiittert. In einigen Fallen mu8ten die Larven aus dem Laich aufge- 
zogen werden. Dieses geschah in einem Kunstteich im Institutsgarten. Die Ver- 
suchstiere wurden mit Ausnahme von Alytes nur einmal im Versuch verwendet. 


C. Untersuchungsergebnisse 


I. Einflu8 des Lichtes auf die Entwicklung von Salientia-Larven 

In allen 4 Kafigen schliipften die Larven im gleichen Entwicklungs- 
stadium am 12.5. In Kafig A und B léste sich die Laichgallerte eher 
auf alsin C und D. In Kafig D blieb die Gallerte bis zum 15. 5. erhalten. 
Auch spater lieBen sich keine Unterschiede in der Entwicklung fest- 
stellen. Wegen der geringen Wassertiefe und der exponierten Aufstel- 
lung des Aquariums (keine Horizonteinengung durch Gebdude u. dgl.) 
war die Sonneneinstrahlung in Kafig A sehr intensiv. Eine Schadigung 
der Larven durch das Sonnenlicht war nicht festzustellen. 


Das Pigment der Rana esculenta-Larven war im vorliegenden Ver- 
such zunichst unregelmaBig diffus verteilt. Sobald die Uberwucherung 
der Kiemen durch die Operkularfalte begann (Stufe 17), traten Melano- 
phoren auf. Die Pigmentierung war in der Folge um so starker, je inten- 
siver ein Kafig bestrahlt wurde. An fixierten Larven wurde festgestellt, 
daf die Pigmentierung durch erhéhte Anzahl und Expansion der Melano- 
phoren gesteigert wurde. Um Vergleichszahlen zu erhalten, wurden die 
Melanophoren des unteren Schwanzflossensaumes gezahlt und auf 
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ihren Expansionszustand hin beobachtet. Am 21.5.52 hatten die 
Larven Entwicklungsstufe 18 erreicht. Folgende Pigmentierung war 
festzustellen : 


Licht- 
2amphing | pram | Anza 
0 expandiert 100—130 
45 teilweise 
kontrahiert 20—30 
73 kontrahiert 20—30 
100 kontrahiert 0—8 


Der Versuch wurde abgebrochen, als die Larven begannen selbstandig Nahrung 
aufzunehmen. Die unterschiedliche Beleuchtung der Kafige hatte zu Unterschieden 
in der Algenentwicklung gefiihrt. Damit traten Ernahrungsfaktoren auf, die bei 
Fortfiihrung des Versuches nicht ohne Einflu8 geblieben waren. 


II. Lichtwahl der Salientia-Larven 
1. Faktoren, die die Lichtwahl von Salientia-Larven beeinflussen 

a) Warmeabsorption. Salientia-Larven sind haufig dunkel pigmen- 
tiert. Die Lichtstrahlen werden, zumindest teilweise, absorbiert und 
in Warme verwandelt. Um die Erwarmung des Larvenkérpers gegen- 
tiber dem umgebenden Wasser zu messen, wurde einer unmittelbar zuvor 
mit Urethan getdteten Larve von Pelobates fuscus (6 cm Gesamtlainge) 
die Quecksilberkugel eines 4/,,° Thermometers in den Rumpf eingefihrt. 
Der Versuch wurde in der Wanne fiir Lichtwahlversuche mit einer Ultra- 
vitalux-Lampe in 1,5m Abstand durchgefiihrt. Im Schatten betrug 
die Wassertemperatur 17,2°C. Bei Beleuchtung war keine Temperatur- 
erhéhung der Larve innerhalb von 5 min festzustellen. Die vom Larven- 
kérper aufgenommene Warme wird sofort an das umgebende Wasser 
abgeleitet. Versuch 3 (Abb.1), der mit geblendeten R. temporaria- 
Larven angestellt wurde, zeigt, daB die Lichtwahl nicht thermisch beein- 
fluBt wird. 

b) Phobisches Verhalten. Unter den erwaihnten Bedingungen im 
Lichtwahlversuch erfolgt bei Xenopus-Larven (mit Hinterbeinknospen) 
anfangs eine Umkehrreaktion, sobald ein Tier in die beschattete Halfte 
gelangt. Auf diese Weise nimmt die Zahl der Tiere im beleuchteten Teil 
der Wanne zu. Nach etwa 5 min beginnt sich die Richtung der Umkehr- 
reaktionen zu andern. Immer. mehr Tiere zeigen eine Schreckreaktion, 
sobald sie aus dem Schatten ins Licht schwimmen. Auf diese Weise 
iiberwiegt nach kurzer Zeit die Anzahl der Larven im beschatteten Teil 
der Wanne. Die Larven einheimischer Salientia zeigen ebenfalls phobi- 
sche Umkehrreaktionen an der Licht-Schatten-Grenze. Am deutlichsten 
_ war dieses Verhalten an Larven von Alytes und Hyla zu beobachten. 
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Im Vergleich zu Xenopus erfolgt bei mitteleuropaischen Kaulquappen 
die Umkehrreaktion seltener und mit groBerer Verzogerung. 


ce) Bedeutung des optischen Sinnes. Im Stadium 17 durch Augen- 
exstirpation geblendete Rana temporaria-Larven wurden, nachdem sie 
Stadium 19/20 erreicht hatten, mit Larven der gleichen Art und Ent- 
wicklungsstufe verglichen (Abb. 1). Die im Aquarium gehaltenen Nor- 
maltiere (Versuch 2) reagierten ahnlich wie Xenopus-Larven. Nach 
10 min hatte die positive Lichtreaktion bereits ihr Maximum erreicht. 
100 Geblendete Kaulquappen (Ver- 
such 3) zeigten keine positive Licht- 
reaktion. Ganz allmahlich nimmt 
ihre Aufenthaltsdauer im Schatten 
zu. Solange die positive Licht- 
reaktion der Normallarven an- 
dauert, ist ein signifikanter Unter- 
schied gegeniiber geblendeten Tieren 
festzustellen. Der Vergleich von 
Versuch 2 und 3 ergibt, daB die 
positive Phototaxis an optische 
Sinnesorgane gebunden ist. 


d) Bedeutung der Konstitution. 
Abb. 1. Vergleich der Lichtwahl unge- Bei Vorversuchen mit Aquarien- 
blendeter (Versuch 2) und geblendeter . ' 
(Versuch 3) Larven von Rana temporaria tieren wurde festgestellt, daB diese 
(Stufe 19/20) MM Bereich liberzufalliger eine mehrstiindige Bestrahlung zum 
Unterscheidung (gilt auch fir Abb, 2—9) 4 7 ‘ 

Teil nicht tiberleben. Larven aus 
dem Freiland erwiesen sich als widerstandsfaihiger. Der Ernahrungs- 
zustand ist fiir diesen Unterschied nicht allein maSgebend. 

Versuche 10 und 11 wurden mit Larven von Pelobates fuscus ange- 
stellt (Entwicklungsstufe 23—26). Winterruhende Freilandtiere (Ver- 
such 10) wurden mit Aquarientieren (Versuch 11) verglichen. Im Ver- 
such reagierten die Freilandtiere auBerst trage, wihrend Aquarientiere 
in der ersten Stunde deutlich positiv den Lichtreiz beantworteten. Der 
bedeutsamste Unterschied zwischen Freiland- und Aquarientieren stellte 
sich erst nach Beendigung des Versuches heraus: Die Freilandtiere tiber- 
standen den Versuch ohne erkennbaren Schaden. Von den Aquarien- 
tieren starben in den folgenden 2 Wochen 22 von 60 Versuchstieren. 
Die Tiere verendeten unter charakteristischen Symptomen: Das Pig- 
ment sammelte sich in einer dorsalen Sagittallinie, der Schwanzflossen- 
saum schrumpfte, am Rande und an der Schwanzwurzel entstanden 
lacunére Blut- und Lymphansammlungen, durch die das Gewebe auf- 
getrieben wurde. Die linger als 14 Tage iiberlebenden Tiere wiesen 


spater zum Teil Verkriimmungen der Schwanzwirbelsiule auf (Kyphosen, 
Skoliosen und Lordosen). 
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Besser als Pelobates-Larven zeigen Kaulquappen von Rana temporaria 
(Entwicklungsstufe 19/20) den Unterschied zwischen Aquarientieren 
(Versuch 2) (Abb. 1) und Freilandtieren (Versuch 19) (Abb. 7). Aqua- 
rientiere kehren schon nach einer Viertelstunde in den Schatten zuruck, 
wahrend Freilandtiere erst nach einer Stunde das Maximum der Licht- 
reaktion erreicht haben. Die positive Reaktion 148t bei ihnen nur ganz 
allmahlich nach. Schaidigungen kamen bei den Aquarientieren auch 
nach dem Versuch nicht vor. Offenbar hatten sie ,,rechtzeitig’‘ den 
Schatten aufgesucht. 

Auch bei Freilandtieren verschiedener Herkunft kann ein Unter- 
schied im Verhalten gegeniiber dem Licht bestehen. Beim Vergleich der 
Versuche 24 und 33, die mit Larven von Bufo calamita (Stufe 18/19) ange- 
stellt wurden, ist ein Unterschied vorhanden. Versuch 24 wurde mit 
Larven unternommen, die aus einer austrocknenden Lache stammten. 
Die Besiedlungsdichte der Kaulquappen war in diesem Gewasser auBer- 
ordentlich hoch. Larven des Versuches 33 stammten aus einem gr6Beren 
Gewasser. Die Tiere von Versuch 24 waren schon allein habituell die 
schwacheren. Der Vergleich zeigt, daB nach 2 Std in Versuch 24 die 
Lichtreaktion tiberzufallig schwacher ist als bei den Tieren des Ver- 
suches 33. 

e) Abhingigkeit der Lichtwahl von der Lichtintensitaét. Versuche 10 
und 12 wurden mit winterruhenden Pelobates fuscus (Stufe 23—25) 
unternommen. Durch ein geschwarztes Drahtgeflecht wurde das Licht 
(Osram Ultravitalux-Lampe in 1,5 m Abstand) in Versuch 12 um 75% 
gediampft. Der Unterschied der Reaktionen ist nicht groB. Auch bei 
Versuchen mit Bufo calamita (Versuche 27 und 28; Stufe 25—27) wurde 
nur ein geringer Unterschied zwischen den mit vollem Licht (Versuch 27) 
und den mit um 75% gedimpftem Licht (Versuch 28) bestrahlten Larven 
gefunden. 

f) Temperaturabhingigkeit der Lichtwahl. Beim Vergleich von 
Pelobates-Larven (Stufe 23—25) ergab sich, da8 kein signifikanter Unter- 
schied besteht zwischen Kaulquappen, die bei 10—14°C (Versuch 12) 
und solchen, die bei 22—25° C (Versuch 13) bestrahlt wurden. Pelobates- 
Larven sind wegen ihrer traigen Reaktionen keine giinstigen Vergleichs- 
objekte. Auch bei Rana esculenta-Larven (Stufe 22/23), die bei 17 bis 
21° C (Versuch 26) und 24° C (Versuch 25) bestrahlt wurden, ergab sich 
kein signifikanter Unterschied. Es fallt auf, daB die bei héherer Tem- 
peratur bestrahlten Larven schon nach einer halben Stunde maximal 
auf das Licht ansprechen, wahrend die bei tieferer Temperatur unter- 
suchten Tiere ihr Maximum erst nach 3 Std erreicht haben. 

Am deutlichsten ist der Unterschied in der Lichtwahl bei verschie- 
denen Temperaturen bei Bufo calamita (Stufe 18). Bei 24—25° C (Ver- 
such 32) erfolgt die Reaktion bedeutend rascher (Maximum nach */, Std) 
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als bei 19—20° C (Versuch 33; Maximum erst nach 5 Std). Der Unter- 
schied zwischen beiden Versuchen ist in der ersten halben Stunde tiber- 
zufallig. 

Der Einflu8 der Temperatur betrifft vor allem Schnelligkeit und 
Dauer der Lichtreaktion. Es wurde nicht untersucht, ob relativ hohe 
Temperaturen (eventuell iiber der betreffenden Vorzugstemperatur) 
die Lichtreaktion aufheben. Entsprechende Feststellungen machte 
ANpDREWwS (1946) an Fischen. In der Nahe der Letaltemperatur wurde 
Catostomus dem Licht gegeniiber indifferent (,,insensitive“). 

g) Lichtwahl zu verschiedenen Jahreszeiten. Die bisher beschrie- 
benen, wenig lebhaften Reaktionen von Pelobates fuscus-Larven konnten 
auf die Jahreszeit zuriickgefihrt werden. Samtliche bisher beschrie- 
benen Versuche mit Larven dieser Art wurden im Winter durchgefiihrt. 
Zam Vergleich mit Wintertieren (Stufe 23—25; Versuch 10) wurden 
Larven im Juni (Stufe 23; Versuch 36) untersucht. Es stellte sich kein 
signifikanter Unterschied zwischen Sommer- und Wintertieren hinsicht- 
lich der Lichtreaktion heraus. Das weitgehend indifferente Verhalten 
von Pelobates fuscus-Larven (Stufe 23—25) scheint eine Besonderheit 
dieser Spezies zu sein. 


h) Vergleich der Lichtwahl von Larven verschiedener Entwick- 
lungsstufen. Alytes obstetricans (Abb. 2). Der Vergleich von Stufe 20 
(Versuch 30) und Stufe 23—25 (Versuch 31) ergibt eine ziemlich gute 
Ubereinstimmung wahrend der ersten 3 Stunden. 


Unter den Lichtreaktionen aller untersuchten Salientia-Larven steht 
die von metamorphosierenden Alytes obstetricans einzig da. Geburts- 
helferkréten verlassen das Wasser bereits auf Stufe 27/28. Wenige 
Tage vor dem Verlassen des Wassers verbergen sich Alytes-Larven unter 
Wasserpflanzen, Steinen und anderen Gegenstanden, die vor Sicht von 
oben schiitzen. Im Lichtwahlversuch wurde die beleuchtete Wannen- 
halfte sofort von den Tieren verlassen. Nach 10 min war kein Tier mehr 
im Licht. Die negative Lichtreaktion metamorphosierender Alytes- 
Larven war eindeutig skototaktisch. Auch bei metamorphosierten Amphi- 


bien kommt Skototaxis nicht selten vor (PEARSE 1910, Herrer 1941, 
S. 224), 


Pelobates fuscus (Abb. 3). Auch junge Larven (Stufe 20; Versuch 35) 
reagieren relativ trage auf Lichtunterschiede. Die Lichtreaktion ist 
jedoch nach 1 Std tiberzufallig starker positiv als bei alteren Larven 
(Stufe 23; Versuch 36). 


oo yla arborea (Abb. 4). Erstaunlich ist die Ahnlichkeit zwischen 
beiden Kurven. Die jiingeren Kaulquappen (Stufe 21; Versuch 6) rea- 


gieren etwas starker positiv als altere (Stufe 2224: Versuch 7). Die 
Versuche erstreckten sich tiber 9 Std. 
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Bufo bufo (Abb. 5). Altere Larven (Stufe 22; Versuch 20) reagieren 
positiver auf das Licht als jiingere (Stufe 18/19; Versuch 17). Der 
Unterschied ist nach 1 Std tiberzufillig. 

Bufo calamita (Abb. 6). Bei dieser Art reagieren junge Larven 
(Stufe 17; Versuch 33) sehr stark positiv auf das Licht. Die Reaktion 
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Abb. 2. Vergleich der Lichtwahl der Larven von Alytes obstetricans auf Stufe 20 (Versuch 30) 
und Stufe 23—25 (Versuch 31) 
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Abb. 3. Vergleich der Lichtwahl der Larven von Pelobates fuscus auf Stufe 20 (Versuch 35) 
und Stufe 23 (Versuch 36) 


steigert sich bis zum Ende des Versuches nach 5 Std. Auch bei lteren 
Larven (Stufe 25—27; Versuch 27) nimmt die positive Lichtwahl 
wahrend des ganzen Versuches zu, doch bleibt sie hinter der der jiingeren 
Larven zuriick. Von 4/, Std nach Versuchsbeginn bis zum Ende des 
Versuches ist der Unterschied gesichert. 

Rana temporaria (Abb.7). Von dieser Art wurden mehrere Ent- 
wicklungsstufen untersucht: Stufe 15—17 (Versuch 15); Stufe 17 
(Versuch 16); Stufe 19 (Versuch 19); Stufe 23 (Versuch 34); Stufe 24 
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und 25 (Versuch 21). Bei den jiingsten Kaulquappen ist die Reaktion 
negativ (Stufe 15—17; Versuch 15). Es bleibt dahingestellt, ob dieser 
_ Versuch reprasentativ ist fiir das Verhalten der Larven auf Stufe 15 
_ bis 17. Méglicherweise besaBen die Larven keine optimale Konstitution. 
Sie entwickelten sich bei lange anhaltender Kalte nur langsam in einem 
flachen Betonbecken im Freien. Versuch 15 widerspricht Freiland- 


beobachtungen: Frisch 
geschliipfte Rana tem- 
poraria-Larvensammeln 
sich im Sonnenschein 
an der Oberflaiche der 
Laichballen. Die Reak- 
tion in Versuch 15 kann 
als typisches Beispiel 
negativer Lichtwahl an- 
gesehen werden. Beim 
Vergleich mit Versuch 
19 (Stufe 19) fallt auf, 
daB ein Versuch in 
seinem ganzen Ablauf 
ein Negativ des anderen 
darstellt. Versuch 16 mit 
Larven der Stufe 17 
zeigt schon eine positive 
_Reaktion. Es fehlt die 
Steigerung, die in Ver- 
- such 19 tiber die erste 
~4/, Std hinaus bis zum 
SchluB8 anhalt. Larven 
der Stufe 23 (Versuch 34) 
und 24 und 25 (Versuch 
21) reagieren wiederum 
weniger stark auf das 
Licht. In beiden Ver- 
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Abb. 7. Vergleich der Lichtwah] von Rana temporaria- 

Larven auf Stufe 15—17 (Versuch15); auf Stufe 17 

(Versuch 16); auf Stufe 19 (Versuch 19); auf Stufe 23 
(Versuch 34) und auf Stufe 24/25 (Versuch 21) 
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suchen fallt die positive Anfangsreaktion nach einer Viertelstunde ab. 
Wahrend der Larvenentwicklung von Rana temporaria nimmt die 
positive Reaktion zu bis zur Zeit des stairksten GréSenwachstums 
(Stufe 19), um dann wieder geringer zu werden. 

Rana arvalis (Abb. 8). Das Verhalten junger Larven (Stufe 19; 
Versuch 18) unterscheidet sich von dem Alterer Larven (Stufe 25—27; 
Versuch 23) besonders in der ersten Stunde. Der Unterschied ist in der 
ersten Viertelstunde statistisch gesichert. 

Rana esculenta (Abb. 9). Larven der Stufe 19/20 (Versuch 22) reagie- 
ren fast ohne Schwankungen positiv auf das Licht. Larven auf Stufe 22 
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und 23 (Versuch 26) reagieren zuerst negativ; nach 1—2 Std tiberwiegt 
die positive Reaktion. Wahrend der ersten Stunde besteht ein signifi- 
kanter Unterschied im Verhalten der beiden Entwicklungsstufen gegen- 
tiber dem Licht. 


700. 


Abb. 8. Vergleich der Lichtwahl der Larven von Rana arvalis auf Stufe 19 (Versuch 18) 
und Stufe 25—27 (Versuch 23) 


Abb. 9. Vergleich der Lichtwahl der Larven von Rana esculenta auf Stufe 19/20 
(Versuch 22) und Stufe 22/23 (Versuch 26) 


2. Vergleich der Larven verschiedener Salientia-Arten in ihrer Lichtwahl 


Die Versuche mit Larven verschiedener Entwicklungsstufen von Rana 
temporaria ergaben, da® die Lichtwahl sehr stark vom Entwicklungs- 
zustand abhaingt (Abb. 7). Die Versuche mit Larven anderer Salientia- 
Arten zeigen ebenfalls in den meisten Fallen auf verschiedenen Ent- 
wicklungsstufen einen Unterschied in der Lichtwahl. Besonders charak- 
teristisch fiir die Larven ist ihre Lichtwahl am Anfang eines Versuches. 
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Im einfachsten Falle liegt eine positive (z. B. Versuch 33; Abb. 6) oder 
eine negative (z. B. Versuch 15; Abb. 7) Reaktion vor. Bei anderen 
Versuchen tritt am Anfang eine positive oder negative Reaktion auf, 
die nach kurzer Zeit wieder abklingt. Positive Anfangsreaktionen zeigen 
z. B.: Versuch 2, Abb. 1; Versuch 23, Abb. 8; Versuch 30 und Versuch 31, 
Abb. 2; Versuch 34, Abb. 7. Eine negative Anfangsreaktion weist 
Versuch 21, Abb. 7, auf. Die Versuche mit einer besonderen Anfangs- 
reaktion lassen vermuten, da8 in diesen Fallen ein komplizierteres Ver- 
halten vorliegt. Positive und negative Lichtwahl kénnen in der graphi- 
schen Darstellung wie 2 Spiegelbilder erscheinen (Versuch 15 und 19, 
Abb. 7). Das gleiche gilt auch fiir positive und negative Anfangsreak- 
tionen. Hinfache positive und negative Reaktionen verlaufen annahernd 
wie eine Exponentialfunktion. Versuche 6 und 7 (Abb. 4), die sich tiber 
9 Std erstreckten, zeigen, daB sich die positive Kurve dem 100 %-Wert 
nicht asymptotisch nahert, sondern allmahlich wieder abfallt. Kontroll- 
versuche ergaben, daB auch bei sehr stark positiv reagierenden Tieren 
(Versuche 1, 19, 32, 33 usw.) nach entsprechend langer Bestrahlungsdauer 
(eventuell 1—2 Tage) die positive Reaktion allmahlich abfallt. 


Bemerkenswert ist die groBe Ahnlichkeit, die zwischen verschiedenen 
Versuchen besteht. In einer Anzahl von Versuchen besteht diese Ahn- 
lichkeit zwischen verschiedenen Tierarten und Entwicklungsstufen, 
z. B. Versuch 20 (Bufo bufo Stufe 22, Abb. 5) und Versuch 22 (Rana 
esculenta Stufe 19/20, Abb. 9), Versuch 23 (Rana arvalis Stufe 25—27, 
Abb. 8) und Versuch 34 (Rana temporaria Stufe 23, Abb.7). Die Lichtreak- 
_ tionen der einzelnen Salientia-Arten sind also nicht immer artcharakteris- 
tisch. Der Unterschied der Arten liegt im Verlauf der Anderungen der 
Lichtreaktion auf verschiedenen Entwicklungsstufen. Rana temporaria 
zeigt eine maximale positive Lichtwahl auf Stufe 19 (Versuch 19, Abb. 7), 
wahrend Rana arvalis auf Stufe 19 (Versuch 18, Abb. 8) ahnlich reagiert 
wie Rana temporaria auf Stufe 17 (Versuch 16, Abb. 7). 


D. Diskussion 


Der einzige nachweisbare Unterschied verschieden stark bestrahlter 
Keime von Rana esculenta besteht im Grad der Pigmentierung. Diese 
Erscheinung 14Bt sich nach BaBax (1913) erklaren: Bei Siredon teilen 
sich kontrahierte Melanophoren weniger oft als expandierte. Fir 
Larven des Wasserfrosches trifft nach den Versuchsergebnissen des Ver- 
fassers diese Feststellung ebenfalls zu. 


Boun (1904), VAN DEN Excxnoupr (1950) und Kauri (1955) fanden 
(im Gegensatz zu anderen Autoren und Verfasser) eine Beeinflussung 
der Entwicklung von Amphibien durch Bestrahlung. Wahrscheinlich 
sind diese Ergebnisse auf Nahrungsfaktoren zuriickzufiihren, die zwangs- 
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laufig in Erscheinung treten, sobald die Larven selbstandig Nahrung 
aufnehmen. 

Merker (1940) stellte Totungszeiten im ultravioletthaltigen Sonnen- 
licht an Bufo bufo- und Rana temporaria-Larven in Abhangigkeit vom 
Elektrolytgehalt des Wassers fest. 3m lange R. temporaria-Larven 
lebten bei dieser Bestrahlung noch bis zu 3 Std. Die Widerstandsfahig- 
keit der von mir untersuchten Eier und Larven von Rana esculenta war 
wesentlich héher. Der Laich und die daraus schliipfenden Larven waren 
16 Tage lang dem Sonnenlicht ausgesetzt, ohne daf die Tiere infolge der 
Bestrahlung verendeten. MmRKER verwendete Aquarientiere, die in 
Innenraéumen gehalten wurden. Offenbar sind auf diese Weise aufge- 
zogene Tiere selbst bei gutem Fiitterungszustand so geschwacht, dab 
sie im natiirlichen Sonnenlicht nach wenigen Stunden zugrunde gehen. 
Im Freien gehaltene Tiere zeigen diese Erscheinung nicht. 

Ein weiterer Beweis fiir die Bedeutung der Konstitution der Versuchs- 
tiere ist Lichtwahlversuch 11 mit Pelobates fuscus-Larven. Die bei be- 
strahlten Aquarientieren auftretenden Verkriimmungen entstehen durch 
Muskelzug auf die Wirbelsdule, wenn diese nicht gentigend Festigkeit 
besitzt. Wahrscheinlich besteht ein Zusammenhang zwischen dieser 
Erscheinung und dem von MERKER (1949) nachgewiesenen Ionenaustritt 
aus dem Larvenkorper bei Bestrahlung mit ultravioletthaltigem Licht. 

Die Lichtwahlreaktionen werden von verschiedenen inneren Fak- 
toren gesteuert. Die Versuchskurven der einfach positiven oder negativen 
Reaktionen setzen sich aus mindestens 2 Funktionen zusammen. Die 
wie eine Exponentialfunktion verlaufende positive Reaktion geht auf 
den optischen Sinn zuriick. Geblendete Tiere (Versuch 3, Abb. 1) 
lassen keine positive Reaktion erkennen. Der Verlauf des Versuches 
mit geblendeten Tieren legt den SchluB8 nahe, da der allmahliche Abfall 
der positiven Lichtwahl durch den Hautlichtsinn bewirkt wird. Ver- 
such 16 (Abb. 7) ahnelt einer Summenkurve aus 2 Exponentialfunk- 
tionen, wie sie von Versuch 15 und 19 veranschaulicht werden. In diesem 
Falle ware daran zu denken, da8 positive und negative Reaktion von 
getrennten antagonistischen ,,Zentren‘‘ bewirkt werden. Das Verhalten, 
wie es sich im Versuch ausdriickt, ist die Resultante der antagonistischen 
Tendenzen. Die Versuche mit besonderer Anfangsreaktion setzen sich 
aus noch mehr Funktionen zusammen. Welche Ursachen diese Funk- 
tionen haben, ist unbekannt. Es ware méglich, da auBer dem optischen 
Sinn und dem Hautlichtsinn auch Fluchtverhalten nach Einschalten 
des Lichtes, Tagesperiodik, Hunger und im Verlaufe des Versuches 
auftretende Konstitutionsschwachung den Reaktionsverlauf beein- 
flussen. 

Okologische Bedeutung der Lichtwahl fiir Kaulquappen: In den 
meisten Fallen ist in natiirlicher Umgebung Licht fiir Salientia-Larven 
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gleichbedeutend mit Nahrung und Warme. Eine positive Lichtwahl 
ist also vorteilhaft. Andererseits setzen sich die Tiere im Licht, das heiBt 
an der Wasseroberfliche und am Ufer, gewissen Gefahren aus. Solche 
Gefahren drohen von Feinden oder von der Austrocknung. Wenn daher 
die positive Lichtwahl nicht auf allen Entwicklungsstufen gleichmaBig 
stark ist, so erklart sich das aus den dkologischen Anspriichen der ein- 
zelnen Entwicklungsstufen der verschiedenen Salientia-Arten. Es gibt 
nur wenige Falle, in denen Salientia-Larven keine positive Lichtwahl 
treffen. Metamorphosierende Alytes-Larven reagieren sehr stark negativ 
auf das Licht. Die Tiere verlassen das Wasser bei Nacht oder verkriechen 
sich beim Verlassen des Wassers am Tage unter Steinen und dergleichen 
am Ufer. Die negative Lichtwahl ist in diesem Falle eine Skototaxis, wie 
sie auch bei metamorphosierten Salientia (HeERTER 1941) auftritt. 

Man kann die negative Lichtreaktion bei diesen Larven als Ubergang 
zur Lebensweise der erwachsenen Tiere betrachten. Jiingere Larven von 
Alytes reagieren positiv auf das Licht (Stufe 20, Versuch 30; Stufe 23—25, 
Versuch 31; Abb. 2). Pelobates fuscus-Larven zeichnen sich, soweit es 
sich um Freilandtiere handelt, auf allen untersuchten Entwicklungs- 
stufen durch eine verhaltnismaiBig undeutliche Reaktion aus. Altere 
Larven verhalten sich nahezu indifferent. Da Larven dieser Art tiber- 
wintern kénnen, ist fiir sie das Aufsuchen sonniger Stellen der Gewasser 
nicht so notwendig wie fiir nicht tiberwinternde Salientia-Larven. Auch 
die Larven von Bufo bufo reagieren verhaltnismaBig trage (Versuch 17 
und 20; Abb. 5). Bufo bufo-Larven findet man im Freien weniger haufig 
im Sonnenschein im flachen Wasser als Bufo calamita. Infolge der 
friiheren Laichzeit der Erdkréten sind deren Larven in geringerem 
MaBe auf das warme Wasser flacher, sonniger Ufer angewiesen als Bufo 
calamita-Larven. Bufo calamita reagiert sowohl nach Versuchen im 
Laboratorium als auch nach Freilandbeobachtungen von allen unter- 
suchten Salientia-Arten am starksten positiv auf das Licht. Auch kurz 
vor der Metamorphose ist die Reaktion noch stark. Im natiirlichen Biotop 
sieht man eben metamorphosierte Kreuzkréten im prallen Sonnenschein 
umherlaufen. Hyla arborea-Larven zeigten in beiden untersuchten 
Entwicklungsstadien (Stufe 21, Versuch 6; Stufe 22—24, Versuch 7; 
Abb. 4) untereinander ahnliche positive Reaktionen. Larven dieser 
Art schwimmen bei Sonnenschein oft lingere Zeit an der Wasserober- 
flache mit nach oben gekehrter Ventralseite (anscheinend um Nahrung 
aufzunehmen). 

Rana temporaria und Rana arvalis stimmen in ihren Lichtreaktionen 
haufig tiberein. Eine so starke Lichtreaktion, wie sie Rana temporaria 
Stufe 19 in Versuch 1 und Versuch 19 (Abb. 7) zeigte, trat bei Rana 
arvalis nicht auf. In mehreren Fallen nimmt die positive Lichtwahl 
unmittelbar vor der Metamorphose ab. Das krasseste Beispiel hierfiir 
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ist Alytes (Stufe 27/28). Auch bei Pelobates fuscus, H yla arborea, 
Bufo calamita, Rana temporaria und Rana esculenta nimmt die positive 
Reaktion auf héheren Entwicklungsstufen gegeniiber jiingeren ab. Diese 
Erscheinung kann ein Ubergang zum Verhalten der metamorphosierten 
Tiere sein. 

Die hier vorgebrachten Erklarungsversuche fiir die Lichtwahl ver- 
schiedener Entwicklungsstufen von Salientia-Larven beanspruchen keine 
allgemeine Giiltigkeit. Ein Vergleich mit Freilandbeobachtungen ist 
insofern ungiinstig, als im Freien auSfer dem Licht auch andere zum Teil 
unkontrollierbare Faktoren den Aufenthalt der Salientia-Larven beein- 
flussen. Es konnte jedoch experimentell gezeigt werden, dai das Licht 
in den meisten Fallen gegeniiber dem Schatten bevorzugt wird. 


Zusammenfassung 

1. Im Freien wurde Laich von Rana esculenta verschieden stark ge- 
dampftem Sonnenlicht ausgesetzt (Dampfung: 0%, 45%, 73% und 
100%). Es wurden keine Unterschiede in der Entwicklung zwischen 
verschieden stark bestrahlten Keimen festgestellt. Der einzige erkenn- 
bare Unterschied verschieden stark bestrahlter Tiere bestand in der Pig- 
mentierung. Je starker die Keime dem Licht ausgesetzt sind, desto 
stairker ist die Pigmentierung (Anzahl und Expansionszustand der 
Melanophoren). 

2. In einer zur Halfte beschatteten, zur anderen Halfte mit einer 
Osram-Ultravitalux-Lampe aus 1,5 m Entfernung beleuchteten Wanne 
wurden die Reaktionen von Salientia-Larven auf das Licht untersucht. 
An Larven von Xenopus laevis ist zu erkennen, daB die Lichtwahl zu- 
mindest teilweise durch phobische Reaktionen zustande kommt. Larven 
einheimischer Salientia-Arten zeigen die phobische Reaktion weniger 
deutlich als Xenopus. Geblendete Rana temporaria-Larven reagieren 
nur ganz allmahlich auf das Licht. Der Vergleich mit Kontrolltieren 
ergibt, daB die erste heftige Lichtreaktion optisch bedingt ist. Die Licht- 
reaktion ist in geringem Mafe temperaturabhingig. Erhéhte Temperatur 
wirkt sich beschleunigend auf die Lichtwahl aus. Bestrahlung mit einem 
Viertel der sonst angewendeten Lichtintensitaét hatte keinen nennens- 
werten Kinflu8 auf die Reaktionen der Larven von Bufo calamita und 
Pelobates fuscus. Ausgepriigte Unterschiede sind in den Lichtreaktionen 
auf verschiedenen Entwicklungsstufen festzustellen. Teilweise sind die 
Reaktionen verschiedener Arten untereinander sehr ahnlich. Ver- 
schiedenheiten zwischen den Entwicklungsstufen sind manchmal gréBer 
als zwischen den Arten. Die Lichtwahl der Larven wechselt wahrend der 
Entwicklung mit den dkologischen Anspriichen. Bei Rana temporaria 
ist die Lichtwahl am stirksten in der Zeit des intensivsten GréBen- 
wachstums. Alytes-Larven werden kurz vor der Metamorphose skoto- 
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taktisch. Altere Pelobates-Larven verhalten sich dem Licht gegeniiber 
nahezu indifferent, sowohl im Sommer als auch wahrend der Winterruhe. 
Sonst wurden fast ausschlieBlich positive Reaktionen auf das Licht fest- 
gestellt. Besonders stark positiv reagiert Bufo calamita. Konstitutionell 
geschwachte Tiere reagieren empfindlicher (z. B. in Aquarien gehaltene 
Larven). Es kommt bei solchen Kaulquappen eventuell zu letalen 
Lichtwirkungen. 
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A. Einleitung 
Die Kulturlandschaft mit ihrer durch die Eingriffe des Menschen 
bedingten Dynamik eignet sich in besonderem Mae zur Lésung 6éko- 
logischer Fragen. Gerade hier kann die Syndkologie leicht tiber das 
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Stadium rein deskriptiver Forschung hinausgelangen. Eine Gesamtdar- 
stellung der ékologischen Probleme in der Kulturlandschaft habe ich kiirz- 
lich innerhalb eines gréBeren Rahmens gegeben (T1scHLER 1955a). Vor- 
liegende Arbeit soll unsere Kenntnisse auf diesem Gebiet weiter vertiefen. 

Den Ausgangspunkt der Untersuchungen hatten die Wallhecken gebildet, 
welche die Kigenart groBer Teile der Schleswig-Holsteinischen Landschaft bedingen 
(TiscuieR 1948). Von hier aus ergaben sich spater Fragen iiber Wechselbeziehungen 
zwischen Hecken und den von ihnen durchzogenen Landschaftsteilen, in erster 
Linie Feldern und Wiesen. Aus diesem Grunde unterzog sich HzypEMANN (1953) 
der Aufgabe, die Lebensgemeinschaften der Kulturfelder, Bonuss (1953), diejenigen 
der Wiesen zu erforschen. Ich selbst bezog die Ruderalstellen in unser Vorhaben 
ein, die in mancher Hinsicht eine dkologische Mittelstellung zwischen Feldern und 
Griinland einnehmen (TiscHLER 1952). Nachdem ferner enge Parallelen zwischen 
Feldhecken und Waldrandern festgestellt waren (TiscHLER 1950), wobei der 
Schwerpunkt der Untersuchungen auf den Saumbiozénosen selbst lag, sollen im 
folgenden die beiden angrenzenden Biotope, also Walder und Felder in ihren Wechsel- 
beziehungen im Mittelpunkt stehen. Uber die Verhaltnisse zur Winterzeit sind 
wir durch die Ergebnisse von HmrypEMANN (1953) auf Feldern und von RENKEN 
(1956) in Waldern unterrichtet. Ich konnte mich daher auf die Monate der Vege- 
tationszeit Ende April bis Mitte Oktober beschranken. 

Vor allem sollten folgende Fragen geklart werden: Bildet der Wald- 
rand wenigstens wahrend der Vegetationszeit eine gewisse Schranke 
sowohl fiir die Tiere des Feldes als auch fiir diejenigen des Waldes ? 
Falls dies nicht der Fall ist, in welchem Ausma8 findet tiberhaupt ein 
Austausch der beiderseitigen Faunenelemente statt? Wie wirkt sich 
hierbei die Fruchtfolge auf den Feldern aus, die doch ein wichtiges 
Stratum in einem der beiden angrenzenden Lebensraume jahrlich andert ? 
Da die Flachen der heutigen Kulturfelder des Untersuchungsgebietes in 
friiheren Zeiten bewaldet waren, ergab sich ferner die Frage, ob sich 
ein Teil der Waldarten auch unter den ganz anderen Bedingungen der 
landschaftlich genutzten Areale halten konnte und welche Beziehungen 
zur Okologischen Herkunft der Feldfauna sich noch feststellen lassen. 


B. Methodik 

Die Erfassung der Fauna erfolgte mit Hilfe der Bodenfallenmethode 
(Stammer 1949). In zwei parallelen Reihen wurden Marmeladenglaser 
in bestimmten Absténden vom Waldinneren tiber den Waldrand bis 
etwa 60m auf ein angrenzendes Feld in den Boden eingelassen. Als 
Fang- und Konservierungsfliissigkeit fand zunachst Athylenglykol, 
spater lediglich aus Sparsamkeitsgriinden 2—3%iges Formol Verwen- 
dung. Beide Mittel haben gewisse Vor- und Nachteile. Wer in groBerem 
MaBstab mit solchen Bodenfallen arbeitet, wird sich jedoch bald fir 
das viel billigere Formol entscheiden. Die Fangglaser wurden mit 
einem Schutzdach aus Blech oder Glas aufgestellt und jeweils nach 


2 oder 3 Wochen gewechselt. 
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Die absoluten Fangzahlen sind ebenso wie bei Zeitsuchfangen oder bei Katscher- 
fangen nicht ganz unbeeinflu8t von der Person des Untersuchers. Die Glaser 


Abb. 1. Versuchsfeld in Knoop bei Kiel mit der Fruchtfolge in den Jahren, in denen die Untersuchungen stattfanden. 


lassen sich nimlich mit mehr oder weniger Geschick in den Boden einfiigen, so 
da8 unter Umstinden kleinere Tiere am Glasrand zuriickschrecken. Dieses etwas 


(Untersuchungszeiten dick umrahmt B Bliihbeginn, HE Hrntezeit) 
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subjektive Moment spielt natiirlich keine Rolle, wenn alle Untersuchungen vom 
gleichen Bearbeiter durchgefiihrt werden, zumal fiir die vorgenommene Fragestel- 
lung vor allem die relativen Unterschiede zwischen den Proben entscheidend sind. 

Der Hochstand der Feldbiozénosen der Winterkulturen liegt in 
Schleswig-Holstein von Mai bis Juli, derjenige der Hackfriichte von 
Juli bis September. Ich fihrte die Fallenfange daher 1952 von Mai 
bis September, 1953 und 1954 jeweils von Mai bis Juli und 1955 von 
Ende April bis Ende Oktober durch. Es ergab sich sehr bald eine solche 
Gesetzmafigkeit im Artenbild der Fauna auch bei weit voneinander 


Abb. 2. Lageplan der Versuchsfelder und Feldgeh6lze im Raum um Kiel 


entfernt liegenden Kulturen, sofern nur Bodentyp und Pflanzenbestand 
tibereinstimmten, daB ich mich auf wenige Felder beschranken konnte. 

Der Schwerpunkt meiner Untersuchungen lag an einem Feldgehdlz 
des Gutes Knoop bei Kiel. Der Nordrand dieses Waldchens grenzt 
an ein Feld, das im Jahre vor der Untersuchung Klee-Gras-Gemisch 
trug, 1952 mit Winterraps, 1953 mit Winterweizen, 1954 mit Winter- 
gerste und 1955 mit Zuckerriiben bestanden war (= Feld Nr. 1), (Abb. 1 
und 2). Zum Vergleich wurden Felder in gréRerer Entfernung vom 
Wald herangezogen. Es waren 1952 ein Riibenfeld und ein daneben 
liegendes Kartoffelfeld (= Nr. 2), die an eine Wallhecke grenzten, deren 
Fauna mir durch friihere Beobachtungen (T1scHLER 1948) sehr genau 
bekannt war, 1953 und 1954 je ein Winterrapsfeld (—Nr.3 und 4). 
1952 und 1953 fanden zudem Hrypremanns Untersuchungen auf ver- 
schiedenen Winterroggen- und Kartoffelfeldern statt. Als zweites Feld- 
gehélz lieferte das Projensdorfer Waldchen (5) bei Kiel Vergleichsfange. 
Auf diese Weise konnten Felder mit und ohne Waldberihrung, mit 
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Winterblattfrucht (Raps), Sommerblattfrucht (Riiben, Kartoffeln) und 
Winterhalmfrucht (Getreide) verglichen werden. 


Meine 4jahrigen Fallenfange brachten ein recht umfangreiches Ma- 
terial, so daB ich mich bei der Auswertung auf 300 charakteristische 
Proben beschrankt habe, die insgesamt 700 Wochenfangen entsprechen. 
Von diesen entfielen 264 auf Wald und Waldrand, 436 auf Felder. 
Lediglich Makro- und Megafauna wurden bestimmt. Die Mesofauna 
mit Collembolen, Milben, Staphyliniden von Atheta-GréBe (vor allem 
Unterfamilie Aleocharinae), Kleinkaéfer der Familien Cryptophagiden, 
Lathridiiden usw., Blattlausen, parasitischen Hymenopteren usw. fand 
keine Beriicksichtigung. Es gelang mir, zum Teil mit Hilfe von Ver- 
gleichsmaterial der Sammlungen des Zoologischen Museums Kiel, mich 
in alle in Frage kommenden Tiergruppen selbst einzuarbeiten. Ich habe 
insgesamt fast 25000 Individuen bestimmt. 

Biozénotische Massenfange ergeben ein derart umfangreiches Material, daB es 
unméglich ist, den einzelnen Spezialisten eine solche Arbeit zuzumuten. Hierin 
liegt eine Schwierigkeit, an der viele biozénotische Untersuchungen scheitern. 
Der Vorteil, die Determinationen selbst durchfiihren zu miissen, liegt indessen 
auf der Hand, weil man dadurch sehr bald so sehr mit den Tieren vertraut wird, 
da8 man bereits im Freiland viele Beobachtungen richtig werten und einordnen 
kann. Nur fiir die Bestimmung von 240 fiir mich recht schwierigen Spinnen habe 
ich Herrn Dr. WinHtE (Dessau) bemiihen miissen, dem ich auch an dieser Stelle 
fiir sein liebenswiirdiges Entgegenkommen meinen besten Dank sagen mdéchte. 
Er war mir eine bedeutsame Hilfe. 

Unter den 25000 bestimmten Tieren befinden sich 1000 Individuen 
von einem zum Vergleich herangezogenen Buchweizenfeld auf leichtem, 
anmoorigen Boden. Die véllige Auswertung dieses Feldes sowie anderer 
Kultur- und Naturbiotope auf leichtem, sandigem Boden ist fiir eine 
spdtere Arbeit vorgesehen. Von den 24000 Tieren der Felder und Feld- 
gehdlze schwerer Boden entfielen allein rund 40% auf Carabiden, 20% 
auf Spinnen, 15% auf Staphyliniden und 7% auf Schnecken. 


C. Okologische Charakteristik des Untersuchungsgebietes 
I. Klimatische Verhéltnisse 
Die untersuchten Felder und Feldgehélze liegen im atlantischen 
Klimagebiet Nordwestdeutschlands mit seinen kiihlen Sommern und 
warmen Wintern, der hohen Luftfeuchtigkeit, den reichlichen Nieder- 
schlagen und der verhaltnismaBig geringen Sonnenscheindauer. Diese 
Faktoren waren zudem 1952—1954 zum Teil noch extremer als normal 
ausgepragt. Selbst das Jahr 1955 brachte einen ungewohnlich feuchten 
und kithlen Mai und Juni; erst von Juli an wurde es dann warmer und 


trockener im Vergleich zu den langjahrigen Durchschnittswerten (Ta- 
belle 1). 


59 


Synékologische Untersuchungen an der Fauna der Felder und Feldgehélze 


4qrayosyomng 1940. 41eM ; 


qqyruyosyomng eqn 41oM _i 


T TPqeL Jop uoyeq ofp my Yor oyuep [ory ojreamseqyjo\y Jop UOA aUMP “IQ: ULIET , 


GS BE GOS 7) SL OFS 
SP ogg | oEeg vor 0°8 
L‘96 L‘6S €F8 ¢'8g 


44a os 

“Youn 
IOSII 
-ael 
-sUvl 


SG6T 


PS6I 961 


S61 


€S6T 


pis Ul tonepuleyosuouu0, 


(PES FeMIOWIOM JOp UoyeC Youu) E¢G7—ZeEGT ory 199 wabunburpoqoun yy “1 oTEqRI, 


WU Ul Sepyos1opern 


Oo UI angeredureys}7y1UYosyoun cy 


oy eUOTWT 


60 WoLFGANG TISCHLER: 


Die Auswirkung der besonderen Wetterverhaltnisse auf die Tierwelt 
zeigte sich z.B. am Reichtum der Ackerschnecken 1952 und 1953. 
Spater trat ein auffalliger Riickgang ein, der wahrscheinlich durch das 
trockene Friihjahr 1954 und das kihle Friihjahr 1955, dem noch ein 
ungewohnlich trockener Sommer folgte, veranlaBt war. Auch zwang 
das spite Friihjahr 1954 viele Insekten, ihre Winterruhe bis Ende April, 
1955 sogar bis in den Mai hinein auszudehnen. Das qualitative Bild, 
das sich im Artenspektrum der Felder und Feldgehdlze widerspiegelt, 
wurde zwar nicht von den Witterungsunterschieden der Beobachtungs- 
jahre wesentlich berihrt, die Abundanz vieler Arten aber ganz betracht- 
lich. 

II. Boden und Vegetation 

Das Gebiet befindet sich im Bereich des Geschiebelehms jungdilu- 
vialer Bildung. Die untersuchten Felder haben nahrstoff- und humus- 
reichen, lehmigen Boden, der eine hohe Wasserkapazitat besitzt und 
daher feuchtigkeitsliebenden Organismen geeignete Lebensbedingungen 
bieten kann. py-Messungen im Mai ergaben Werte von 6,5 und etwas 
dartiber. 

Die von vielen Pflanzensoziologen gehandhabte Aufteilung der Felder 
in Halm- und Hackfruchtassoziationen erweist sich vom biozénotischen 
Gesichtspunkt aus als unzweckmaéBig. Die Fruchtfolge zeigt, daB es 
sich hierbei nur um verschiedene Aspekte handelt. Viel entscheidender 
wirken sich die Bodenunterschiede auf die Zusammensetzung der Un- 
krautflora aus. RaaBE (1952) unterscheidet in Schleswig-Holstein eine 
Veronica persica-Galium aparine-Gesellschaft auf schweren, nahrstoff- 
reichen Ackern von einer Hrodiwm cicutariwm-Lycopsis arvensis-Gesell- 
schaft, die Felder nahrstoffreicher, leamiger Sandbéden bis zu leichten 
Sandbéden umfaBt. Dieser Zweiteilung kann im Prinzip auch von 
zoologischer Sicht zugestimmt werden (TIscHLER 1949, 8.43). Ich méchte 
lediglich den Trennungsstrich zwischen beiden Hauptassoziationen etwas 
verschieben und die Matricaria chamomilla-Untergesellschaft der Ero- 
dium-Assoziation lieber noch der Galium aparine-Gesellschaft zurechnen. 


Von den fiir Felder lehmiger Béden typischen Arten seien nach 
meinen Notizen von den Untersuchungsflichen folgende als Beispiele 
genannt: 


Tussilago farfara, Geranium dissectum, Galium aparine, Veronica persica (tourne- 
fortti), Plantago major, Galeopsis speciosa, Matricaria chamomilla, Lamiuwm pur- 
pureum, Ranunculus repens, Potentilla anserina, Taraxacum officinale, Sonchus 
oleraceus, Cirsium arvense, Stellaria media, Poa annua, M yosotis arvensis, Galeopsis 
tetrahit, Capsella bursa pastoris. 


Die Reihenfolge istnach ihrer zunehmenden 6kologischen Toleranz zur 


Seite der leichteren Béden hin angeordnet (s. RaaBEe 1952, Tabelle 
S. 78a). 
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Doch weniger die Unkrauter als die Kulturpflanzen sind fiir das 
Vegetationsbild entscheidend. Ein ékologischer Vergleich der beriick- 
sichtigten Feldfriichte ist daher die Voraussetzung zum Verstindnis 
der Fauna landwirtschaftlich genutzter Flachen und ihrer Beziehungen 
zu angrenzenden Biotopen (Abb. 2). Winterraps wird bereits im August 
gesit und Anfang Juli des nachsten Jahres geerntet. Im Laufe von 
4—6 Wochen entwickelt sich ein Blattsystem, das etwa 10 Monate 
lang bis zur Ernte den Boden mit einer griinen Vegetationsdecke iiber- 
spannt. Das Blatterdach verhindert den unmittelbaren Einflu8 der 
Sonnenstrahlen und die austrocknende Wirkung des Windes. Unter 
seinem Schutz kann sich daher bald ein feuchteres Mikroklima bilden, 
als es den meisten anderen Feldkulturen eigen ist. Die lange Zeit, in 
der das Rapsteld vor den Kingriffen des Menschen geschiitzt ist, bietet 
einen weiteren Vorteil fiir die Entfaltung seiner Kleintierwelt. Einen 
Gegensatz dazu stellen die Hackfriichte (6kologisch gesehen = Sommer- 
blattfrichte) dar. Ihre Vegetationszeit ist kurz. Im Mai z.B. laufen 
die Riibenpflanzchen auf. Erst etwa Mitte Juli schlieBt sich ihr Blatter- 
dach so, da die Pflanzen sich gegenseitig beritthren; im Oktober findet 
die Riibenernte statt. AuBer der kurzen Vegetationszeit ist fiir die 
Tierwelt die dauernde Storung durch BewirtschaftungsmaBnahmen un- 
gunstig. 1955 erfolgte beispielsweise auf Feld 1 am 24. 4. die Riibensaat. 
Am 27.5. wurden die Pflanzchen gewalzt und am nachsten Tag die 
Reihen zwischen ihnen gelockert, am 3.6. die Riibenpflanzchen ver- 
einzelt und am 10.6., 23.6. und 7.7. das Feld gehackt. Erst dann 
trat bis zur Ernte Ruhe ein; sie bestand also nur etwa 31/, Monate. 
Entsprechende Verhaltnisse (kurze Vegetationsperiode und haufige St6- 
rung des Feldes) sind fiir Kartoffelfelder typisch. Bei den Winterhalm- 
friichten (Getreide) ahneln in mancher Hinsicht die Bedingungen denen 
des Winterraps. Jedoch ist bei ihnen der Pflanzenbestand noch im 
April und Mai recht niedrig und licht, wahrend der Raps schon den Mai 
liber in Bliite steht und dann unter seinem Blatterdach hohe Feuchtig- 
keit herrscht. Aber selbst spiéter im Jahr 1aBt das Getreide mit seinen 
senkrechten Halmen und den schmalen, nach oben gerichteten Blattern 
mehr Licht und Sonne nach unten gelangen, als es beim Raps oder bei 
den Hackfriichten der Fall ist. 

Beide untersuchten Feldgehélze gehéren zum Hichen-Hainbuchen- 
wald (Querceto-Carpinetum), der zu der Ordnung der Edellaubwalder 
(Fagetalia) zihlt. Der Baumbestand setzt sich zum groBten Teil aus 
Fagus silvaticus zusammen, zwischen denen auch Quercus robur, Acer 
pseudoplatanus, Carpinus betulus und Fraxinus excelsior wachsen. Kin 
verhaltnismaBig groBer Abstand zwischen den Baumen ]48t an manchen 
Stellen geniigend Licht zum Boden gelangen, wo sich dichterer Unter- 
wuchs ausbilden kann. Sonst ist der Wald nicht sehr busch- und stauden- 
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reich. py-Messungen im Mai ergaben Werte von 4—9. Es handelt sich 
also um eine bodensaure Fagus-Variante des feuchten Hichen-Hainbuchen- 


Abb. 4. Blick vom Feldgehélz zum Versuchsfeld 


waldes, die auf Lehmboden gut gedeiht (ELLENBERG 1939). Charakte- 
ristische Pflanzen der Krautschicht sind Ranunculus ficaria, Anemone 
nemorosa, Gagea lutea, Mercurialis perennis, Stellaria holostea, Asperula 
odorata, Polygonatum multiflorum, Lamiwm galeobdolon, Impatiens noli 
tangere, Stachys silvaticus, Geum urbanum, Aegopodium podagraria, 
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Urtica dioica, Festuca gigantea, Melica uniflora und viele andere. Eine 
Strauchschicht ist mehr am Waldrand und an lichten Stellen aus- 
gepragt und wird unter anderem von jungen Acer pseudoplatanus, von 
Corylus avellana, Sambucus nigra, Prunus avium und Frangula alnus 
gebildet. 


Abb. 5. Blick vom Versuchsfeld zum Geh6lzrand 


Auf den Abb. 3—5, die das Waldinnere, den Waldrand und das 
angrenzende Feld beim Knooper Feldgehélz zeigen, kommt bereits gut 
zum Ausdruck, wie verschiedenartig Licht- und Windschutz-, Warme- 
und Feuchtigkeitsverhaltnisse in den so dicht benachbarten Lebens- 
raumen sein miissen. 


D. Okologische Analyse der Tiergruppen 
I. Oligochaeta 

Die Fallenfangmethode gibt beziiglich der Regenwiirmer natiirlich 
nur einen EHinblick in die Aktivitaét solcher Formen, die in der Laub- 
streu vorkommen oder sich bloB gelegentlich auf der Bodenoberflache 
zeigen. 

‘Es wurden 7 Arten in 92 Exemplaren gefangen, die alle im Wald 
leben kénnen. Einige von ihnen sind Humuskonsumenten der Wald- 
streu. Als solche wurden im Feldgehélz regelmaBig Lumbricus rubellus 
Horrm., L. castaneus Sav., Dendrobaena rubida Sav. und D. octaedra 
Sav. festgestellt. Ganz vereinzelt traten dort als Wiirmer aus dem 
A-Horizont Octolasium lactewm OxERT., Allolobophora chlorotica Sav. und 


A. caliginosa Sav. auf. 
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Ein ganz anderes Bild ergab sich auf den Feldern. Hier stand 
A. caliginosa an erster Stelle, ferner kamen auf dem nach einem kleinen 
Fli®chen abfallenden Teil des Feldes Nr. 2 allein 18 von den 20 A. chlo- 
rotica-Individuen vor. SchlieBlich wurde 6fters L. rubellus und L. ca- 
staneus gefangen, ohne da8 ein Unterschied zwischen waldnahen oder 
waldfernen Feldern zu bemerken war. Vereinzelt fand sich sogar 
Dendrobaena octaedra auf dem Feld. Trotz ihrer weiten Verbreitung 
bis zum nordlichen Eismeer gilt sie in Finnland als kulturscheue Art, 
die sich auf Walder beschrankt (StrvonEN 1941). 


Die Fangergebnisse stimmen gut mit denen von Krtcer (1952), 
Frxck (1952), WeBeER (1953), WinckE (1953) und BatrzER (1956) 
tiberein, die alle in Nordwestdeutschland gemacht wurden. Die 4 Humus- 
konsumenten der Laubstreu des Waldes treten infolge der haufigen 
Durchmischung oder Veranderung der Ackerkrume und der dort fiir sie 
ungiinstigeren Nahrungsbedingungen auf den Feldern sehr zuriick. Die 
tiefer grabenden Formen der Gattung Allolobophora werden ebenso wie 
Lumbricus herculeus Sav. von den ackerbaulichen MaBnahmen weniger 
gestort, auBerdem sind sie nicht auf frisch in Zersetzung begriffenes 
Material als Nahrung angewiesen. So kénnen diese Wiirmer gerade auf 
den Feldern zu héchster Entfaltung gelangen. Allolobophora chlorotica 
bevorzugte auch in Westfalen Bachtaler, Auwiesen und landwirtschaft- 
lich genutzte Flachen hoher Feuchtigkeit; Octolasiwm lacteum fand dort 
sein Optimum im feuchten Laubwald (BatrzEeR 1957), wahrend er in 
Finnland weitgehend an feuchte Tonufer gebunden ist (STIVONEN 1941). 
Beide Arten kinnen als Indikatoren hoher Feuchtigkeit dienen, welche die 
bei Kiel untersuchten Felder und Feldgehélze auszeichnete. Da alle 
auf den Feldern gefangenen Arten auch im Wald vorkamen, diirfte die 
Auffassung von WILCKE (1953) zu Recht bestehen: ,,I[st ein Feld von 
Rainen, Hecken oder Gehélzen umgeben, so kann von dorther eine 
Einwanderung neuer Individuen erfolgen.‘‘ 


IT. Gastropoda 


Aus einem Material von 1740 Schnecken kamen allein 1620 auf die 
Ackerschnecke Agriolimax (Deroceras) reticulatus Miu. und 90 auf 
Arion empiricorum Frr. (wahrscheinlich rufus s. BorrrGEeR 1949). Die 
restlichen 30 Individuen gehérten mehreren Arten an, die fast alle im 
Wald gefangen wurden. Als solche sind Hyalinia (Retinella) nitidula 
Drap., H. (Retinella ) radiatula Aup., Monacha incarnata MUu., Frutici- 
cola (Trichia) hispida L., Helia (Oepaea) nemoralis L., Cochlicopa 
lubrica Mit., Arion circwmscriptus Jounst., A. subfuscus Drap. und 
Lehmannia marginata Moun. (= Limax arborum Bovucu.) zu nennen. 
Auch Arion empiricorum hatte ihren Schwerpunkt entschieden in den 
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Feldgehélzen, nur 10% von ihr fingen sich in den auf dem Feld aut- 
gestellten Fallen. Die umgekehrten Verhaltnisse ergaben sich firAgrioli- 
max reticulatus und Arion hortensis, die weit haufiger auf den Feldern 
als im Wald vorkamen. 

Es ergibt sich also ein ganz verschiedenes Bild der Schneckenfauna 
zwischen beiden Biotopen. Wenn Wiesen an ein Feldgehélz grenzen, 
besiedeln zwar einige der erwahnten Gehauseschnecken aus dem Wald 
wie Fruticicola, Hyalinia und Cochlicopa solche offenen Flachen, selbst 
am Strand sind sie unter Umstanden zu finden, den Feldern aber fehlen 
sie. Hier halten sich auf die Dauer nur Nacktschnecken, héchstens 
klettert am Feldrand Helix nemoralis, in den feuchteren Rapsbestainden 
auch Succinea putris L., an den Pflanzen empor. Es sind also in erster 
Linie die BewirtschaftungsmaBnahmen, welche die Schneckenfauna 
von den Feldern zuriickdrangen; ihnen sind nur wenige Nacktschnecken 
gewachsen. Die gleichen Beobachtungen machte M6rzer Brutsns (1950) 
in Holland bei einem sehr griindlichen Studium iiber die Beziehungen 
zwischen Schneckenvorkommen und bestimmten Pflanzengesellschaften. 
Die obengenannten Waldschnecken leben nach TuiELE (1956) auch im 
Gebiet des Rheinischen Schiefergebirges im Hichen-Hainbuchenwald. 
Lediglich Cochlicopa fand er nur im Alnetum; diese Schnecke ist in 
Schleswig-Holstein jedoch ebenfalls in feuchten Bestanden des Querceto- 
Carpinetum sowie auf Wiesen und 4hnlichen Litoraea-Biotopen zu 
Hause. 

Mit 3 Nacktschnecken, Arion empiricorum, A. hortensis und Agrioli- 
max reticulatus miissen wir uns noch ausfiihrlicher befassen, zumal sie 
alle als Feldschadlinge gelten. Die erste von ihnen wurde gewoéhnlich 
nur in einer Entfernung bis zu etwa 20 m vom Rand, sehr selten 40 bis 
50m weit auf dem Feld gefunden. Das omnivore Tier scheut zwar 
keineswegs offene Biotope, zieht aber entschieden den feuchteren Wald 
vor. Jungschnecken dieser Art wurden in allen Jahren von Mai bis 
in die erste Julihalfte, adulte von Mai bis August in den Fallen festgestellt. 

Arion hortensis ist in Schleswig-Holstein mehr eine Schnecke der 
offenen Biotope. Sie wurde in jedem Jahr im Juni auf den Rapsfeldern 
beobachtet, doch trat sie stets nur vereinzelt auf. 

Die einzig wirkliche Ackerschnecke ist Agriolimax reticulatus. Um 
Sicherheit zu gewinnen, ob nicht etwa die nahe verwandte Art A. agre- 
stis L. dazwischen war, wurden zahlreiche Tiere prapariert. Der Nachweis 
fiir agrestis gelang aber nur bei einem einzigen Exemplar. Die groBe 
Zahl der gefangenen Individuen erlaubt es, Aussagen tiber die Entwick- 
lung von A. reticulatus zu machen. In der 1. Maihalfte fanden sich 
sowohl Tiere iiber 2 cm Lange als auch ganz winzige von wenigen Milli- 
metern Gré8e, die vielleicht aus tiberwinterten Hiern geschliipft waren. 
In der 2. Maihalfte lag das Verhaltnis der Tiere von < 1 cm:1—2 cm zu 


7%. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 5 
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+2em wie 10:5:2. Im Juni wuchsen die Kleinen heran; die tiber- 
wiegende Mehrzahl war nun zwischen 1 und 2 cm lang, verhaltnismaBig 
wenige noch unter 1 oder schon iiber 2cm. Zwar standen auch im 
Juli Schnecken mittlerer GréBe an der Spitze, doch war jetzt der 
Anteil der iiber 2 cm langen Individuen gestiegen; solche unter 1 cm 
fehlten fast ganz. Im August und September herrschten die tiber 2 cm 
langen Tiere vor. In diesen Monaten diirfte in Schleswig-Holstein ihre 
Hauptfortpflanzungsperiode liegen. Nach den Funden im Frihjahr zu 
urteilen, iiberwintern im wesentlichen Hier und adulte Schnecken. Da 
die wahrend des Sommers herangewachsene Nachkommenschaft in 
Jahren mit giinstigen Witterungsbedingungen bis zum Herbst beacht- 
liche Mengen erreichen kann, ist es nicht verwunderlich, daB die Haupt- 
schaden auf den Wintergetreidesaaten entstehen (s. auch Brown 1956). 

Beim Vergleich der verschiedenen Felder wurde deutlich, wie giinstig 
die lange Ungestértheit der Winterkulturen und von diesen vor allem 
das feuchte Mikroklima im Rapsfeld und die dort reichlich vorhandene 
Unkrautflora fiir das Heranwachsen der neuen Schneckengeneration 
ist. Voraussetzung sind allerdings schwerer, lehmiger Boden mit hoher 
Wasserkapazitat sowie warmer, feuchter Frihling und Sommer, wie es 
1952 und 1953 der Fall war. Zuweilen wird behauptet, da Hecken- 
oder Waldnahe den Ackerschneckenbefall auf dem Feld fordere. Dies 
trifft indessen mindestens in humiden Gebieten nicht zu. Wenn Neu- 
einwanderungen auf die Felder stattfinden, so gehen sie von Dauer- 
griinland und Kleeschlagen aus. Es handelt sich némlich um Tiere des 
Litoraea-Landschafttyps, die das Optimum ihrer Entfaltung auf Wiesen 
und an bewachsenen Uferbiotopen erreichen, wenn sie auch noch im 
Wald leben ko6nnen (MOrzER Bruisns 1950, TiscHLER 1955b). Auf den 
Feldern stieg die Bevélkerungsdichte der Schnecken eher zur Mitte 
hin an, wie 2 Beispiele veranschaulichen mégen. 


Feld Nr. 1 Winterraps 
(Ackerschnecken je Fangglas) (7. 6. bis 28. 6. 52) 


2m 5m 10m 20m 30m 
im Feld 


Waldzugekehrte Feldseite 2 5 17 ity 29 
Waldabgewandte Feldseite 10 54 64 35 81 


Feld Nr. 2 Winterraps 


Feld- 5m 15m 30m 40m 50m 
rand im Feld 


6.5. bis 6. 6. 53 18 33 32 23 26 28 
6. 6. bis 27. 6. 53 66 110 62 129 94. 72 
7. 6. bis 11. 7. 53 48 73 69 71 81 80 
Wir erkennen zugleich, wie hoch die Aktivitatsdichte liegen kann, da 
sich unter Umstinden innerhalb von 3 Wochen iiber 100 Schnecken je 
Falle auf dem Rapsfeld fingen. Auch HaypEMaNN (1953) stellte sogar 
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auf den Roggenfeldern etwa 50 Schnecken je Falle in 4 Wochen fest. 
Es fiel mir auf, da8 die Schnecken im Sommer sowohl im Raps wie in 
Getreidekulturen fast durchweg an Unkriutern fraBen, selbst Disteln 
wurden noch dem Raps vorgezogen. Der Schaden auf den Getreide- 
saaten im Herbst und Frihjahr ist wohl nur auf den Mangel an geeig- 
neter Nahrung auf den Feldern in diesen Jahreszeiten zuriickzufihren. 
Obgleich eine Nacktschnecke im Jahr mindestens das 30—40fache 
ihres eigenen Gewichts friBt, schadet sie auch in Garten nur dort, wo 
weder abgestorbenes Pflanzenmaterial noch Unkrauter geduldet werden, 
nicht dagegen in mehr vernachlassigten Garten, wie in England fest- 
gestellt wurde (BaRNES u. Wert 1944/45). 


III. Isopoda und Diplopoda 


Asseln und TausendfiiBler spielen im Haushalt der untersuchten 
Biotope als saprophage Bodentiere die gleiche dkologische Rolle. Durch 
mechanische Zerkleinerung der abgestorbenen Pflanzensubstanz erleich- 
tern sie den Weg zur Humusbildung, dariiber hinaus kénnen in ihrem 
Darm bereits die chemischen Vorgainge fiir diesen Proze8 eingeleitet 
werden (GERE 1956). Da sie nur einen kleinen Teil des Nahrungsmaterials 
fiir sich ausniitzen, ist ihr Futterbedarf recht groB. Diese Tatsache 
erhoht noch ihre Bedeutung fiir die Mobilisierung des Stoffkreislaufs 
im Okosystem. ; 

_ Die ausgewerteten Proben enthielten viele Hundert Isopoden und 
Diplopoden. Von Asseln kamen im Wald T'richoniscus pusillus VERH., 
Ligidium hypnorum Cuov., Oniscus asellus L., Armadillidium pulchellum 
ZENK. und vor allem Philoscia muscorwm Scop. vor, auf den Feldern 
dagegen im wesentlichen nur Porcellio (T'racheoniscus) rathkei Br. — 
Auf die beiden letztgenannten Arten entfielen fast 90% aller Isopoden. 

An sich ist Philoscia durchaus nicht an Wald gebunden, im Strand- 
anwurf der Kieler Bucht kommt sie haufig vor (DURKoP 1934). Doch 
besiedelt sie offene Lebensréume nur, wenn gentigende Feuchtigkeit 
vorhanden ist (MEtneRTzZ 1943), da sie etwa im Vergleich zu Oniscus, 
Porcellio und Armadillidium hinsichtlich Intensitét und Schnelligkeit 
des Transpirationswasserverlustes an erster Stelle steht (CLOoUDSLEY- 
THompson 1956). Dies diirfte der Grund dafiir sein, da verhaltnis- 
maBig wenige Individuen auf die Felder vordringen und dort nur unter 
Strohdiemen in gréBerer Zahl gefunden wurden. 

Porcellio rathkei vermag jedoch auch in stark von Menschen beein- 
fluBten Landschaftsteilen wie Ruderalstellen (T1scHLER 1952), Feldern 
(Wxper 1953, Heypemann 1953), alpinen Acker- und Wiesenbéden 
(BurscHEeK 1951) zu leben. Vor allem verdanken wir Hrroup (1925, 
1956) gerade iiber diese Assel griindliche Beobachtungen. Er fand, 


daB sie sowohl Trockenheit wie Nasse vertragt. Hin Aufenthalt unter 
5* 
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Wasser wird tiber 2 Monate lang ertragen. Die hohe Nachkommenschaft 
erleichtert der zweibriitigen Art die Erhaltung ihres Bestandes auch in 
ungiinstigen Lebensréiumen. In der ungarischen Tiefebene erreichte sie 
ihre héchste Zahlen- und Gewichtsdominanz in der Streuschicht des 
Cariceto elongatae-Alnetum (BaLocH 1953). Es handelt sich also wahr- 
scheinlich trotz Eurydkie um ein Tier der Litoraea-Landschaft. 

Vorkommen und Haufigkeit der Diplopoden in Feldgehélzen und 
Feldern erméglicht bereits mit einiger Wahrscheinlichkeit fiir manche 
Arten die Bestimmung ihres natiirlichen Lebensraumes (Tabelle 2). 

Wiihrend Glomeris auf den Feldern keine Lebensméglichkeiten mehr 
findet, dringen einzelne Julus scandinavius noch auf die 20 m-Feldrand- 
zone vor. Ganz kleine Jungtiere des letzteren traten im Juli und im 
Oktober im Feldgehélz auf. Das Zahlenverhaltnis von Unciger zwischen 
Wald und Feld betrug 3:1. 


Tabelle 2. Verteilung der Diplopoden héchster Aktivitatsdichte nach Fallenfdangen 
auf Feldern und Feldgehélzen 1952—1955 
[++ + =sehr zahlreich, ++ =zahlreich, +(-+-)=wenig zahlreich, + =sparlich] 


| 


Arten Waldmitte Waldrand | Feldrand | Feldmitte 
Glomerius marginata KocH . . . | +++ +4++ + — 
Julus scandinavius Latz. . .. . sr aes segs + — 
Unciger foetidus Koch . ... . +44 +++ oe ++ 
Polydesmus denticulatus Kocu . . ++ ++ +(+) +(+) 
Brachydesmus swperus LAvz., . . + ++ anne ae 
Polydesmus coriaceus VERH. . 4 se oe tate bolemtatiite 
Cylindroiulus teutonicus Poc. . . + 7 + aero) Rated 


Uber die Polydesmiden lassen sich nach meinem Material nur schwer 
allgemeine Aussagen machen. Wir wissen aus den Untersuchungen von 
BLowER (1955), daB diese Tiere nicht nur gegeniiber Trockenheit, 
sondern auch gegen tibermafige Feuchtigkeit sehr empfindlich sind. 
Dadurch findet wohl die Tatsache ihre Erklirung, da8 die Haufigkeit 
von Brachydesmus und Polydesmus auf den Feldern in den einzelnen 
Jahren je nach der Witterung stirker schwankte, als es unter den gleich- 
maBigeren Bedingungen im Wald der Fall war. Sowohl bei Krit@rmrs 
(1952) wie bei meinen Fangen iibertraf P.coriaceus die Zahlen von 
P. denticulatus auf den Feldern, wihrend HrypDEMANN (1953) auf trocke- 
neren Feldern letzten reichlicher fand. Die Unterschiede der dkologi- 
schen Potenz der 3 Polydesmiden diirften sich nur experimentell kliren 
lassen, aus der Biotopverteilung gehen ihre Lebensanspriiche noch 
nicht klar genug hervor. In der Streuschicht der Erlenbruchwalder 
und Flachmoorgebiische (Cariceto elongatae-Alnetum) der ungarischen 
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Tabelle 3. Spinnen der Bodenoberfliiche lehmiger Felder in Ostholstein 


gische 
Bindung 


Aktivitats- 


Beziehungen zu 


apn Se ce Oe angrenzendem Wald 
Oedothorax ( Stylothorax) apicatus Dominante: | noch am Waldrand | — | + 
Briackw. je 15—22% 
3 F . _Abundanz: : ; 
Erigone dentipalpis Wp. A eaiaatolic vereinzelt im Wald-| + | + 
400—500 Bae 8 
Erigone atra Buackw. + f+ 
Lycosa saccata L. (Pardosa nur sparlich im | + | + 
amentata CLERCK) Wald 
Lycosa (Pardosa) pullata CLerck. | Subdominante: | nur auf dem Feld | + | + 
Lycosa tarsalis Toor. (Pardosa je 3—7% lena 
palustris L.) Abundanz: 
Bathyphantes gracilis Buack. Ausheute je Abundanz auf Fel- | + | + 
80—100 
dern doppelt so 
groB wie im Wald 
Lycosa (Pardosa) agrestis WESTR. Rezedente: nur auf dem Feld | — | + 
Trochosa ruricola DEG. je 1—2% +) + 
Pachygnatha degeeri Sunn. Abundanz: soe) Sts 
Meioneta (Micryphantes) rurestris | Ausbeute je = aiesta 
Kocu 20—30 
Trochosa terricola THOR. auf Feldern in + | + 
Wald- u. Hecken- 
nahe 
Pachygnatha clercki Sunn. Abundanz auf Fel- } + | + 
dern doppelt so 
groB wie im Wald 
Lepthyphantes tenuis Buackw. ebenso haufigim | + | + 
Wald wie auf an- 
grenzendem Feld 
Porrhomma microphthalmum Subrezedente: | auf Feldern und im | — 
CAMBR. je unter 1% Wald 
Savignia frontata BLAckw. Abundanz: nur auf dem Feld | + | + 
Dicymbium nigrum Buackw. Ausbeute je 1—5 +] + 
Oedothorax fuscus BLACKw. HS el 
Oedothorax agrestis BLACKW. alley) hes 
Araeoncus humilis BLAcKw. +]— 
Tarentula (Lycosa) pulverulenta +} + 
CLERCK. 
Clubiona reclusa CAMBR. teal ta 
Zelotes lutetianus Kock +|— 
Meioneta fuscipalpis Kocu Sie 


1 Nach TretzeL 1952 und 1955, KNULuE 1953. 
2 Nach DirKor 1934, Backtunp 1945, KntLiE 1953. 


Tiefebene gehort P. denticulatus ebenso wie die Assel Porcellio rathkei 
zu den Arten héchster Dominanz in der Makrofauna (BALoGcH 1953). 
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Tabelle 4. Bodenspinnen in Feldgehélzen Ostholsteims 


In Laub- 
waldern 
a|é 
ee, Beziehungen zu a2|\ES 
Arten Se eet or angrenzenden Feldern 5 3 25 
IEE 
AB = 5 
B| & 
Pachygnatha listeri SunD. Dominante: 30 m Feldrandzone | + | + 
Coelotes atropos WALCK. eve ae selten 10 m-Zone | + | + 
Abundanz: 
Ausbeute je 
50—70 ae 
Trochosa terricola 'THOR Subdominante: | weit auf angren- + 
Lepthyphantes tenuis BLACKW. je 3—5% zende Felder —j|+ 
Microneta viaria BLAcKw. Abundanz: 30m Randzone | + | + 
Stylophora concolor Win. er Je 20m Randzone | + | — 
Lepthyphantes zimmermanni Seals - 
BERTK. 
Diplocephalus (Savignia) picinus 5m Randzone Jose 
BLackw. 
Robertus livitus BLAcKw. nur im Wald + | + 
Lepthyphantes tenebricola W1D +)— 
Pachygnatha clercki Sunv. Rezedente: weit aufs Feld +) + 
Pathyphantes gracilis BLAcKw. je 1—2% +) — 
Pirata hygrophilus THOR +} + 
Lycosa chelata MUtu. [ Abundanz: 20 m Randzone + })— 
(Pardosa lugubris WALCK.) Ausbeute je 
Centromerus silvaticus BLACKW 5—10 10 m Randzone +)4+ 
Diplocephalus (Erigonella ) +) + 
latifrons CAMBR. 
Oxyptila trux Buackw. 5 m Randzone +) + 
Linyphia triangularis Cu. +)4+ 
(montana L.) 
Clubiona terrestris WESTR. nur im Wald + )+ 
Helophora (Linyphia) insignis —s| + 
BLackw. 
Oreonetides (Macrargus) abnormis Sy = 
__ Buiackw. 
Wideria (Walckenaera) melano- | Subrezedente: 20m Randzone | + | — 
cephala CAMBR. je unter 1% 
Hahnia pusilla Koon Abundanz: 10 m Randzone +) + 
Diplocephalus cristatus Buack Ausbeute je +} — 
Gongylidium rufipes L. je 1—4 +})— 


Folgende Subrezedente wurden nur im Wald festgestellt: Cicurina cicur F., 
Anyphaena accentuata Watcx., Zelotes clivicolus Kocu, Macrargus rufus W1., 
Bathyphantes parvulus Wustr., Lepthyphantes pallidus Campr., Lepth. flavipes 
Buackw., Lepth. cristatus Mmnan, Innyphia clathrata Sunv., L. hortensis Sunpv., 


(Fortsetzung S. 71) 
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In nur wenigen Exemplaren wurden noch einige weitere Arten 
gefangen. Es waren im Wald: Cylindroiulus silvarwm Mum. (punctatus 
Lracu), Isobates varicornis Mrene., Leptoiulus proximus Nem. und 
Ophiulus fallax Mut. (pilosus Newr.). Die beiden letzteren fanden sich 
auch auf dem Feld. AusschlieBlich dort traten Brachyiulus littoralis 
VERH. (pusillus Lnacu), Nopoiulus venustus MErN. und Blaniulus guttu- 
latus Gurv. auf. Neben Cylindroiulus londinensis var. teutonicus stellt 
Blaniulus die wichtigste und verbreitetste Art der lehmigen Acker 
Mitteleuropas und Englands dar. Allerdings kommt sie héchst selten 
an die Bodenoberflache. BLrowzr (1955, 1956) ist der Meinung, daB 
beide urspriinglich in Waldern zu Hause waren, auch wenn sie heute 
viel mehr auf den Feldern vorherrschen. THrELEe (1956) stellte sie 
ebenfalls in Eichen-Hainbuchenwaldern des Rheinlandes fest. Doch 
dirfte wenigstens Brachyiulus und Nopoiulus von Ufer- und Erlenrand- 
zonen und somit aus wassernahen Lebensriéwmen der Litoraea-Landschaft 
stammen. 

IV. Chilopoda 

Geophiliden als Tiefenbewohner finden sich naturgemai8 nur sehr 
sparlich in den Bodenfallen. Auf dem Feld wurden wenige Geophilus 
longicornis Lracw und G. electricus J. gefangen, von denen wir durch 
- Untersuchungen Kricrrs (1952) wissen, daB diese beiden zusammen 
dort im Boden eine Besiedlungsdichte von durchschnittlich 100 Indi- 
viduen/m? erreichen kénnen. Erwahnt seien ferner Kinzelfunde von 
Geophilus truncorum Lracu im Wald und ein Individuum des selteneren 
Scolioplanes crassipes Kocu auf dem Feld in 4m Entfernung von einer 
Wallhecke. 

Von Lithobiiden zeigten sich Lithobius forficatus L., Lithobius cras- 
sipes Kocx und Lithobius calcaratus Koon nicht nur im Wald, sondern 
vereinzelt noch auf den Feldern, wohin sie ihre Streifziige von Wald- 
randern und Wallhecken ausdehnen. Alle drei sind auch im Rheinland 
Laubwaldbewohner (THIELE 1956); die beiden ersten leben ebenfalls in 
England (Blower 1955) und in Finnland (Patmin 1949) in der Streu- 
schicht der Walder. Die Untersuchungen von Baver (1955) haben 
gezeigt, daB L. forficatus hohe Bodenfeuchtigkeit und niedrige Boden- 
temperatur bendtigt; L. calcaratus gedeiht am besten auf trockeneren 
Waldbéden (RABELER 1947, TiscHLER 1948, BLowmR 1955). 


Drapetisca socialis Sunv., Ceratinella brevis WID., Micrargus ( Blaniargus) herbi- 
gradus Buackw., Walckenaera acuminata Buackw., Tigellinus ( Walckenaera) 
furcillatus Mencx, Wideria (Walckenaera) antica W1p., Clubiona brevipes Buackw., 
Robertus neglectus CamBr., Saloca (Tapinocyba) diceros CAMBR.,_ Tapinocyba 
insecta Kocu, Prosopotheca (Walckenaera) corniculans CaMBR., Gonatiwm rubellum 
Biackw. — Von diesen wurden nur die sechs letztgenannten in den Schriften von 
TrErTzen 1952 und THIELE 1956 nicht fiir Laubwalder in Bayern und im Rheinland 


aufgefiihrt. 
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Eine Art trat indessen in groBer RegelmaBigkeit auf allen Feld- 
kulturen auf, in deren Mitte nicht weniger als am Rande, ohne in den 
Wald einzudringen. Es war Lamyctes (Henicops) fulvicornis MEIN. 
70 Individuen aus einer Gesamtausbeute von 95 Chilopoden gehérten 
allein dieser Spezies an. Adulte wurden von Mai bis Oktober, inadulte 
im Juni und Juli festgestellt. Dieser sich parthenogenetisch vermehrende 
HundertfiiBler ist urspriinglich an FluBufern heimisch, kommt jedoch 
auch an Meereskiisten vor (PALMEN 1949). Ich selbst sammelte ihn im 
Juli 1950 auch auf Hallig Hooge, einer kleinen Nordseeinsel unweit von 
Amrun. In Ungarn gehért er mit der Assel Porcellio rathkei und dem 
TausendfiiBler Polydesmus denticulatus zu den dominierenden Leit- 
formen der Erlenbriiche (Cariceto elongatae-Alnetum). Selbst im Triim- 
mergebiet der vom Krieg zerstérten Stadte wurde er gefunden. [Er ist 
in meiner Ruderalarbeit (T1scHLER 1952) ebenso wie bei den Feldunter- 
suchungen von WEBER (1953) irrtiimlich als Lithobius microps ange- 
geben.| Zweifellos handelt es sich bei Lamyctes um ein Tier der Litoraea- 
Landschaft. 

V. Araneida 


Neben Carabiden und Staphyliniden gehéren die Spinnen zu einer 
besonders arten- und individuenreichen Tiergruppe auf der Bodenober- 
flache unserer Walder und Felder. Es wurde ein Material von 2780 Spin- 
nen bestimmt, von dem 500 Individuen in 48 Arten vom Wald, dagegen 
2280 Tiere in 24 Arten vom Feld stammten. Da der Schwerpunkt meiner 
Untersuchungen auf den Feldern lag, miissen die Fange auf gleiche An- 
zahl von Glasern und Wochen umgerechnet werden. Dabei diirfte sich 
im wesentlichen nur die Individuenzahl andern, die im Wald mit dem 
Faktor 1,7 multipliziert werden mu8B. Fir das Verhdlinis von Wald 
zu Feld ergibt sich dann eine Beziehung von 2:1 nach der Artenzahl 
und 1:2,6 nach der Individuenzahl. Die biozénotischen Grundprinzipien 
von THIENEMANN (1928): ,,Vielseitige Lebensbedingungen erméglichen 
Artenreichtum mit jeweils geringen Individuenzahlen. Einseitige, 
extreme Bedingungen fiihren zu Artenarmut, die einzelnen Arten zeigen 
dafiir gréBere Individuendichte‘‘, werden also fiir die Spinnenfauna der 
Bodenoberfliche dieser beiden so verschiedenen Biotope auf das beste 
bestatigt. Fiir Carabiden und Staphyliniden scheinen dagegen die 
Lebensbedingungen auf den Feldern vielseitiger zu sein als im Wald, 
wo sie geringere Artenzahlen erreichen. 

Die Tabellen 3 und 4 fassen die Verhaltnisse der Dominanz, Abun- 
danz, die Wechselbeziehungen zwischen den beiden angrenzenden 
Lebensréumen und die ékologische Herkunft der Arten zusammen. Es 
fallt auf, daB die eigentlichen Feldspinnen fast durchweg Tiere der Litoraea- 
Landschaft sind, die an Kiisten der Meere und Binnengewasser oder auf 
Salz- und Sumpfwiesen (und daher auch auf Kulturwiesen) leben. 
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Kine so typische Art wie Hrigone atra kann sogar lange Zeit unter Wasser 
aushalten und ist auBerdem salztolerant (KNULLE 1954). Spinnen aut 
Feldern, die wie Pachygnatha clercki, Bathyphantes gracilis und Lepthy- 
phantes tenuis auch im Wald vorkommen, sind bezeichnenderweise in 
erster Linie Bruchwaldarten, gehéren also dem Litoraea-Landschafts- 
typ im weitesten Sinne an. T'rochosa terricola scheint in Siiddeutschland 
starker auf Walder beschrankt zu bleiben. Nach Trerzen (1952) wird 
im Raum um Erlangen freies, unbestocktes Gelande in der Regel von 
dieser Art gemieden. Ich fand sie immer auf solchen Feldern, die an 
Wald oder Wallhecken grenzten, doch kommen adulte und inadulte 
auch haufig im feuchten Strandanwurf am Meere vor, besonders dort, 
wo dieser auf Grasuntergrund liegt (DirKop 1934, BacktunpD 1945). 
Trochosa ruricola, eine besonders charakteristische Feldspinne, besiedelt 
in Finnland die Meereskiisten (HackMaNnN 1956). 

Wahrend auf den Feldern Micryphantiden und Lycosiden den gréBten 
Anteil an der Individuenmenge der Spinnen bilden, herrschen am Wald- 
boden mehr Vertreter der Tetragnathiden, Ageleniden, Theridiiden und 
Linyphiiden in hoher Individuenzahl vor. Fiir die Feldspinnen bedeuten 
die Hingriffe des Menschen eine groBe Gefahr. Mahd und Ernte auf dem 
Getreide- oder Rapsfeld bewirken eine auffallende Abnahme der Lyco- 

siden, Micryphantiden und Tetragnathiden. Erstere werden auSerdem 
durch die wiederholte Storung infolge der Feldbearbeitung von Hack- 
fruchtkulturen fast ganzlich zurtickgedrangt. Auf Riiben- und Kar- 
toffelschlagen findet man daher im wesentlichen nur noch Oedothorax 
apicatus, Erigone atra, E. dentipalpis, Meioneta rurestris, Bathyphantes 
gracilis, Pachygnatha degeerit und P. clercki auf der Bodenoberflache. 
Gerade sie alle gehéren zu den Luftseglern (Durry 1956). Diese sich 
meist im Spatsommer, Herbst oder Friihjahr durch die Luft ausbrei- 
tenden Spinnen kénnen leicht von Griinland oder von ungestérten 
Feldern her die spinnenarm gewordenen Kulturflachen wieder neu 
besiedeln. Untersuchungen, die Durry tiber aeronautische Ausbreitung 
solcher Spinnen angestellt hat, zeigen zugleich deutlich, wie sehr die 
Hauptaktivitaétszeiten am Boden und in der Luft jahreszeitlich ver- 
schieden liegen kénnen und keineswegs immer mit dem Maximum der 
Populationsdichte zusammenfallen. Die von Hnyprmann (1953) auf 
den Feldern beobachtete Wintergesellschaft der Spinnen findet durch 
die Tatsache der aeronautischen Verbreitung so vieler Arten, besonders 
von Linyphiiden und Micryphantiden, gerade in der kithlen Jahreszeit 
ihre Erklarung. 

Kiirzlich hat TareLe (1956) es unternommen, die verschiedenen 
Waldassoziationen mit den Tiergesellschaften der Bodenstreu in Be- 
ziehung zu bringen. Obgleich er durch Aussieben des Substrats eine 
andere Fangmethode angewandt hat, lassen sich seine Ergebnisse sehr 
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gut zum Vergleich heranziehen. Er fand alle untersuchten mesophilen 
Waldgesellschaften (Fagetum, Acereto-Fraxinetum, Querceto-Carpinetum 
und Querceto-Betuletum) fast von einer einheitlichen Spinnenfauna 
bewohnt. Als besonders bezeichnend stellt THreLe u.a. Microneta 
viaria, Lepthyphantes zimmermanni, Diplocephalus picinus, Micrargus 
herbigradus und Robertus lividus heraus, die auch von mir in den Feld- 
gehdlzen gefunden wurden. Tabelle 4 zeigt dariiber hinaus die weit- 
gehende Ubereinstimmung im Artenspektrum der Spinnen des Wald- 
bodens in Nord-, West- und Siiddeutschland (Raum um Kiel, Wuppertal 
und Erlangen). Ein etwas abweichendes Bild geben nach TRETZEL 
(1952) und Turete (1956) nur die Erlenbruchwalder, in denen Anzeiger 
hoher Feuchtigkeit wie Pachygnatha listeri, Pachygnata clercki, Pirata 
hygrophilus, Oxyptila trux und Stylophora concolor ihr Optimum haben. 
In den von mir untersuchten Feldgehélzen kamen jedoch auch alle 
diese hygrophilen Arten zusammen mit denen der mesophilen Laub- 
wilder vor. Vielleicht ist es durch das Vorhandensein feuchter Senken 
in den Gehédlzen begriindet. Nach Wiru te (brieflich) diirfte sich 
auch das recht zahlreiche Auftreten von Oreonetides abnormis daraus 
erklaren. Jedenfalls erkennen wir, daB Spinnen sich zur Charakteri- 
sierung verschiedener Waldgemeinschaften nicht sonderlich eignen; 
vielleicht trifft das fiir Norddeutschland sogar in noch starkerem MaBe 
zu als fiir die siidlicheren Gebiete Mitteleuropas. 

Ob die auffalligen Unterschiede im Zahlenverhaltnis der Geschlechter 
vieler Spinnenarten der Wirklichkeit entsprechen oder nur durch ver- 
schiedene Aktivitaét der Mannchen oder Weibchen bedingt sind, laBt 
sich allein auf Grund der Fallenfainge nicht entscheiden. Die folgenden 
Zahlen fiir den Sexualindex ¢: 9 sind aus der Gesamtausbeute errechnet, 
deren Hohe aus Tabelle 3 und 4 zu ersehen ist. 


Lycosa saccata 25:1 Pachygnatha listeri 1:2 
Lycosa pullata 4:1 Pachygnatha clercki 1:1,4 
Lycosa tarsalis 1,5:1 Pachygnatha degeeri 1:1,3 
Lycosa agrestis 4:1 Lepthyphanies tenuis  1:1,5 
Trochosa terricola 3:1 Oedothorax apicatus Tel 
Trochosa ruricola 2:1 Erigone atra 30:1 
Robertus lividus 15:1 Erigone dentipalpis 19:1 
Coelotes atropos 6:1 Bathyphantes gracilis 2:1 
Microneta viaria 6:1 


Von Lycosiden, Theridiiden (Robertus), Ageleniden (Coelotes ), besonders 
aber von Erigone wurden mehr Mannchen, von Tetragnathiden ( Pachy- 
gnatha) mehr Weibchen gefangen. Ein ausgeglichenes Zahlenverhaltnis 
von 1:1 (Auszihlung von iiber 500 Tieren), auf den Jahresdurchschnitt 
bezogen, fand sich nur bei Oedothorax, wobei allerdings von April bis 
Juni die 29, im September die $3 an Zahl iiberlegen waren. 
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VI. Opilionidea und Pseudoscorpionidea 


Die Ausbeute von 1730 Weberknechten erméglicht eine dkologische 
Auswertung dieser Tiergruppe. Bei Umrechnung auf gleiche Zahl von 
Fangtagen betragt der Anteil der auf Feldern gefangenen Opilioniden 
lediglich 15% der Weberknechte, wihrend 85% im Wald in die Fallen 
gerieten. 


Nemastoma lugubre kam das ganze Jahr tiber nur im Wald vor. 
Ausgewachsene Tiere fanden sich in allen Monaten, doch lag ihr Maxi- 
mum im September/Oktober, als sich durchschnittlich 30—40 Stiick im 
Laufe von 3 Wochen je Fangglas fingen. Die Art ernahrt sich vor allem 
von Collembolen, Milben und Enchytraeiden (Immen 1954). 


Von der Familie der Phalangiiden traten im Oktober ganz vereinzelt 
Oligolophus (Lophopilio) agrestis MEADE am Waldrand und Liobunum 
blackwalli MEADE im Waldinneren auf. Vier weitere Arten kamen dagegen 
sehr zahlreich vor. Von diesen hatten Mitopus morio F., Laccinius ephip- 
piatus Kocn und Platybunus triangularis Hersst ihr Schwergewicht 
im Wald, Phalangium opilio L. am Waldrand und auf dem Feld. Doch 
drang Mitopus noch auf die Feldrander vor, wahrend Laccinius und 
Platybunus die ganzen Ackerkulturen besiedelten. Inadulte von Platy- 
bunus wurden von August bis Juni nachsten Jahres, adulte von April 
pis Juli festgestellt. Diese Art tiberwintert im Jugendzustand. Inadulte 
von Laccinius traten von Mai bis September, solche von Mitopus im 
Juni und Juli auf, wihrend ausgewachsene Individuen beider von Juni 
bis November vorkamen und ihr Maximum im September/Oktober 
hatten. Ihre Uberwinterung findet im Eisstadium statt. Von Phalan- 
gium opilio wurden nur geschlechtsreife Tiere gefangen. Das spate Er- 
scheinen dieses Weberknechtes diirfte der Grund dafiir sein, daB er 
mehr die Hackfrucht- als die Getreidekulturen besiedelt und sich auf 
letzteren vor allem zur Zeit des Stoppel-Aspektes aufhalt. 


Alle diese voriibergehend auf Feldern lebenden Opilioniden sind im 
Walde heimisch (Hrtnasox1 1944 fiir Finnland, Topp 1949 fiir England, 
THIELE 1956 fiir Rheinland). Platybunus vermag dariiber hinaus auf 
Strandwiesen, Mooren und an schattigen Ufern zu leben (HEINAJOR1), 
wahrend Phalangium auch an von Menschen unbeeinfluBten Steilwanden 
der FluBufer weit entfernt vom Wald geeignete Lebensbedingungen 
findet (TiscHLER 1951). Da Phalangiiden sich nicht nur saprophag 
ernahren, sondern auch lebende Insekten verzehren, wissen wir durch 
die Beobachtungen von ImmeEL (1955). 

Pseudoskorpione hielten sich nicht auf den Feldern auf. Im 
Wald und am Waldrand wurde lediglich Obisium muscorum LEACH 


gefangen. 
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VII. Carabidae 


Laufkafer sind eine der bedeutsamsten Tiergruppen auf der Boden- 
oberfliche der Walder und Felder (GeRsporF 1937, ROBER u. SCHMIDT 
1949). Auf letzteren nehmen sie beziiglich ihrer Biomasse sogar die 
erste Stelle in der Kerbtierfauna ein. Umgekehrt wie bei den Spinnen 
ist die Artenzahl der Carabiden auf einem einzigen Feldbestand gewohn- 
lich héher als in einem daran anschlieBenden Gehdlz. Bei meinen Unter- 
suchungen wurden Fange aus 7050 Laufkafern in 36 Arten von Feldern, 
2520 Individuen in 19 Arten von Feldgehélzen ausgewertet. Auf gleiche 
Zahl von Fangglasern und Wochen gebracht, ergibt sich fiir das Verhdltnis 
von Wald zu Feld eine Relation von 1:2 nach der Artenzahl und eine 
solche von 1:1,6 nach der Individuenmenge. 

Die Wechselbeziechungen zwischen den Kafern der Feldgehdlze und 
dem angrenzenden, bewirtschafteten Kulturland sowie die ékologische 
Herkunft der Arten sind wiederum neben der Dominanz und Abundanz 
tabellarisch dargestellt (Tabelle 5 und 6). Ebenso wie bei vielen Ver- 
tretern der bisher besprochenen Tiergruppen fallt sofort die enge Ver- 
wandtschaft im Artenspektrum zwischen den Carabiden der Felder und 
denen der natiirlichen Litoraea-Landschaft auf (Ufer von Binnengewassern, 
Meereskiiste, Bruchwald), wahrend sich die meisten Arten der Feld- 
gehdlze nur auf geschlossenes Waldland beschranken und offene Bio- 
tope meiden. Auch Carabus auratus, der sich erst verhaltnismaBig spat 
von Westen her nach Mitteleuropa ausbreitete, ist urspriinglich ein 
Tier der Kiisten und Ufer Westeuropas, das kleine Wasserlaufe schwim- 
mend tiberqueren kann. 

Immerhin gibt es bei den Laufkafern Beispiele fiir sehr eurytope 
Arten, die in beiden so verschiedenartigen Lebensraéumen gedeihen. 
Das gilt fiir so haufige Kafer wie Pterostichus vulgaris, Pt. niger, Carabus 
nemoralis und Nebria brevicollis, die selbst in unseren Garten noch oft 
zu finden sind. Indessen zeigt ein Vergleich waldnaher und waldferner 
Felder, daB vor allem Nebria brevicollis solche Kulturflaichen in gréBerer 
Zahl besiedelt, die an Feldgehélze grenzen, dagegen weniger die weiter 
vom Wald entfernt liegenden, obgleich gerade diese Art flugfahig ist. 

Dariiber hinaus finden Streifziige einiger Waldcarabiden auf eine 
etwa 30—40 m weite Randregion der Felder statt, wie es bei Carabus 
coriaceus, O.convexus, Agonum assimile, Pterostichus strenuus und 
Notiophilus biguttatus oder wenigstens beziiglich einer wenige Meter 
breiten, waldnahen Randzone noch bei Carabus hortensis, Abax ater 
und Cychrus caraboides der Fall war. Umgekehrt dringen einige Indi- 
viduen von Oarabus auratus, O. granulatus, Harpalus seladon oder Loro- 
cera pilicornis von den Feldern in das Gehdélz ein. ScHERNEY (1955) 
hat hinsichtlich der Lage der Felder zum Wald in der Carabidenbevilke- 
rung im ganzen keine wesentlichen Unterschiede feststellen kénnen. 
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Tabelle 5. Carabiden der Bodenoberfldche lehmiger Felder in Ostholstein 


Arten 


Pterostichus vulgaris L. 


Aktivitats- 
dominanz 
und Abundanz 


Dominant: 65% 
Abundanz: 
Ausbeute 4600 


Carabus auratus L. 


Nebria brevicollis F. 


Pterostichus niger SCHALL. 


Agonum dorsale Pont. 

Harpalus pubescens MUL. 

Trechus quadristriatus 
ScHRE. 

Trechus discus F. 

Bembidion ustulatum L. 

Bembidion lampros Hxst. 


Subdominante: 
je 1,5—4,5 % 
Abundanz: 
Ausbeute je 
150—350 


Beziehungen zu 


angrenzendem Wald 


zahlreich in der 
auBeren Wald- 
region, zum Inneren 
sparlicher 


Okologische 
Bindung 


FluB- 
ufer? 


Meeres- 
kuste? 


+ 


ganz vereinzelt am 
Rand und im In- 
neren des Waldes 


Optimum in der 
auBeren Wald- 
region, zum Inneren 
sparlicher 


héchstens am 
AuBensaum des 
Waldes 


+++ +1 


++ 


+++ 


Carabus nemoralis MU. 


Carabus granulatus L. 
Lorocera pilicornis F. 


Carabus cancellatus Tuuie. 
Clivina fossor L. 

Agonum miilleri Hast. 
Pterostichus cwpreus L. 
Amara similata GYLu. 


Rezedente: 
je etwa 1% 
Abundanz: 


Ausbeute je 
50—100 


haufiger im Wald 
als auf dem Feld 


nur vereinzelt im 
Wald 


héchstens am 
AuBensaum des 
Waldes 


|++++ ++ 


Harpalus seladon ScHAUB. 
Asaphidion flavipes L. 
Patrobus atrorufus STROM. 


Harpalus aeneus F. 
Calathus fuscipes GZE. 
Dyschirius globosus HEst. 
Acupalpus meridianus L. 
Bembidion 4-maculatum L. 
Trechus micros Hast. 
Agonum viduum Panz. 
Pterostichus vernalis PAanz. 
Pterostichus nigrita ¥F. 
Stomis pumicatus PAnz. 
Synuchus nivalis Panz. 
Anisodactylus binotatus F. 
Amara familiaris Drv. 
Amara plebeja GYLL. 
Amara aenea DzG. 


Subrezedente: 
je etwa 0,1% 
Abundanz: 
Ausbeute je 
1—15 


1 Nach Patmin u. Pratonorr 1943. 
2 Nach Dtrror 1934, Backtunp 1945. 


vereinzelt im Wald 


hoéchstens am 
AuBensaum des 
Waldes 


+4+++++++++4+ 1414 141 


+ [+] +btt+)4+4++4++ 414/414+44+ 44 4/441 


78 WoLFGANG TISCHLER: 


Tabelle 6. Wald-Carabiden in Feldgehélzen Ostholsteins 


Wald- 
vorkommen 
Aktivitats- Beziehungen ae ze 
Arten dominanz zu angrenzenden ie) s| 88c 
und Abundanz Feldern g Rx Bes 
Bes| ges 
ga ge 
= ge 
Pterostichus vulgaris L. Dominant: 34% | auf dem Feld zahl- | (+) + 
Abundanz: reicher als im Wald 
Ausbeute 860 
Pterostichus niger ScHALL. | Subdominante: | auf dem ganzen — + 
je 16% Feld 
Nebria brevicollis F. Abundanz: nach Feldmitte zu + + 
Ausbeute je 410 sparlicher 
Carabus nemoralis MULL. Rezedente: vereinzelt iiber — aS 
je 4—8% das ganze Feld 
Carabus coriaceus L. Abundanz: bis 40 m Feldrand- | + + 
Ausbeute je zone 
Carabus hortensis L. le ah selten bis 5 m + + 
Abax ater VILL. Feldrandzone + + 
Pterostichus strenuus Panz. | Subrezedente: bis 40 m-Zone + + 
Notiophilus biguttatus F. je bis 1% — + 
Carabus convexus F. Abundanz: bis 20 m-Zone _ =— 
Agonum assimile Payk. Ausbeute je —- + 
Cychrus caraboides L. sat selten bis 5 m + -- 
Feldrandzone 
_ Harpalus latus L. nur im Wald (+) (+) 
Pterostichus oblongo- oe a 
punctatus F. 
Badister unipustulatus Bon. ae Ag 
Leistus rufomarginatus = ate 
DF. 
Leistus rufescens F. ae a's 
Calathus piceus Mrscu. ve + 
Calathus micropterus Drv. a (+) 


Das liegt vielleicht zum Teil daran, da8 er sich infolge seiner anders- 


artigen Fragestellung bei der Auswertung vor allem auf die sieben hau- . 


figsten Arten beschrankt hat, von denen Pterostichus vulgaris schon an 
sich offene Flachen stirker besiedelt als Wald und die sechs anderen 
gar keine Beziehung zum Wald haben. Unter Umstinden ist seine 
Beobachtung bedeutungsvoll, daB gerade die fiir Laufkafer ungiinstigeren 
Hackfruchtfelder in Waldnahe eine starkere Carabidenbesiedlung auf- 
wiesen als die waldfernen. Trotz allem diirfte die gegenseitige Beein- 
flussung zwischen den Carabiden der Felder und Feldgehélze normaler- 
weise zu gering sein, als daB sie sich in Form einer natiirlichen biologischen 
Schadlingsbekampfung wirtschaftlich vorteilhaft auswirken kénnte. 
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Das unterschiedliche Verhalten von Wald- und Feldcarabiden spiegelt 
sich besonders in der Feldrandzone wider. Ein Beispiel mége dies ver- 
anschaulichen. Es betrifft das Ergebnis von 6 Bodenfallen, die vom 
Waldrand bis 50m weit auf ein Weizenfeld eingegraben waren, und 
beschrankt sich auf drei typische Arten. 


Zeit Arten 5m 3m 10m 20m 30m 50m 
im Wald im Feld 

16. 5. bis6.6. 53 Nebria brevicollis 1 23 32 10 6 3 
Pterostichus vulgaris 2 15 28 27 42 69 

Carabus auratus — 1 — 13 8 10 

6. bis 27. 6.53 Nebria brevicollis 1 21 46 10 9 4 
Pterostichus vulgaris 45 98 316 431 395 335 

Carabus auratus — 1 4 16 9 12 


27.6. bis 19.7.53 Nebria brevicollis 
Pterostichus vulgaris 135 
Carabus auratus — 


Wir erkennen deutlich die schnelle Abnahme von Nebria, die Zunahme 
von Pterostichus und Carabus zur Feldmitte hin. 

Die Dominanz- und Abundanzverhiltnisse der Feldcarabiden kinnen 
je nach der geographischen Lage, nach Bodentyp, nach Art der Kulturen 
und nach dem in den einzelnen Jahren unterschiedlichen Witterungsverlauf 
variieren. Das geht deutlich aus einem Vergleich der Arbeiten von 
HEYDEMANN (1953, 1955), ScHERNEY (1955) und GEILER (1956, 1956/57) 
mit meinen eigenen Untersuchungen hervor (Tabelle 7). Der Grund 
hierfiir liegt an der unterschiedlichen Bindung an bestimmte Feuchtig- 
keits-, Warme- und Lichtbedingungen sowie der Toleranz gegentiber den 
Eingriffen des Menschen. 

Unterschiede in der Besiedlung der Felder durch Carabiden ergeben 
sich zundchst beim Vergleich verschiedener Klimagebiete. Arten, die 
im kontinentalen Bereich Mitteldeutschlands mit seiner gréBeren Som- 
mertrockenheit bindige Béden besiedeln (GEILER 1956/57), bleiben in 
Schleswig-Holstein mit seiner héheren Niederschlagsmenge und Luft- 
feuchtigkeit auf Felder leichter, sandiger Béden beschrankt (HnyDE- 
MANN 1953). Dies betrifft Broscus cephalotes, Calathus erratus, Ptero- 
stichus punctulatus, Pt. coerulescens und Harpalus distinguendus. Die 
Artenkombination der Laufkafer bindiger Béden in Mitteldeutschland 
erinnert daher in mancher Hinsicht an diejenige leichter Boden in 
Nordwestdeutschland. Das geht schon bei Betrachtung der dominierenden 
Arten auf Tabelle 7 hervor. Andererseits fehlen auf Feldern in Mittel- 
deutschland hygrophile Kafer wie Carabus granulatus, Nebria brevi- 
collis, Bembidion ustulatum und T'rechus discus oder treten im Vergleich 
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Tabelle 7. Unterschiede in der Aktivitétsdominanz der jeweils sieben haufigsten Feld- 
carabiden nach geographischer Lage, Bodenart und Feldkultur 


ea . Kartoffeln auf Bo ale 4, Winter- und Som- 
2 Ee ohuecoed = : ‘Lemnineden in pee nt au merkulturen meist 
aaq| NW-Deutschland NW-Deutschland wWaldaninedi schwerer Boden 
eS) 1951 und 1952 1951 und 1952 NW.Deutechland (waldnah und fern) 
I = (HEYDEMANN (HEYDEMANN 1952 bis 1955 (eigene in Stiddeutschland 
ee & 1953) 1953) Untersuchungen) | (SCHERNEY 1955) 
a | Carabus auratus Pterostichus Pterostichus Pterostichus 
vulgaris vulgaris vulgaris 
b | Agonum dorsale | Pterostichus niger | Agonum dorsale | Harpalus pubescens 
c Pterostichus Agonum dorsale | Carabus auratus Carabus 
vulgaris cancellatus 
d Carabus Calathus fuscipes Trechus Carabus 
cancellatus quadristriatus granulatus 
e | Bembidionlampros Trechus Nebria Carabus auratus 
quadristriatus brevicollis 
f Harpalus Bembidion Harpalus Calathus 
pubescens lampros pubescens fuscipes 
g | Agonum miillert Carabus Bembidion Pterostichus 
cancellatus ustulatum cupreus 
N 
ae : . Kartoffeln a 7. Buchweizen auf ; 
2 5 ee aeces a : sandnnaee ne leichtem, anmoorigen Silane ic 
a¢g| NW-Deutschland NW-Deutschland Boden in NW- Paar ae 
8 1951 und 1952 1951 und 1952 Deutschland 1951 NMiitaldeutschiand 
r5 (HEYDEMANN (HEYDEMANN (eigene Unter- (GEILER 1956/57) 
ea & 1953) 1953) suchungen) 
iS) 
SN Le Ree TREE EEE GEE ED CEES cE RL ERE ee 
a Bembidion Bembidion Pterostichus Calathus 
lampros lampros niger fuscipes 
b | Calathus erratus | Calathus erratus Harpalus Harpalus 
pubescens pubescens 
CG Amara fulva Broscus Calathus fuscipes | Calathus erratus 
cephalotes u. ambiguus 
d Pterostichus Harpalus griseus Calathus Broscus 
coerulescens melanocephalus cephalotes 
e Harpalus Amara fulva Amara fulva Pterostichus 
pubescens punctulatus 
f | Harpalusaeneus | Calathus fuscipes | Bembidionlampros| Bembidionlampros 
g | Harpalus griseus Calathus Harpalus seladon | Carabus auratus 
melanocephalus 


zu Schleswig-Holstein starker zuriick wie Pterostichus niger, Carabus 
cancellatus, Agonum miilleri und Trechus quadristriatus. Ubrigens sind 
Trechus discus und Tr. micros von Saéugetiernestern in ihrem Vorkommen 
abhangig (LinpRoTH 1949), auf den Feldern diirften es wohl solche 
der Feldmaus und des Maulwurfs sein. 


Im atlantischen Klimagebiet lassen die verschiedenen Béden eine 


unterschiedliche Carabidenbesiedlung erkennen, wie bereits ein Ver- 
gleich der Rubriken 1—3 mit 5—7 der Tabelle 7 zeigt. In kontinentalen 
Gebieten Mitteldeutschlands und Bohmens verwischen sich diese Dit- 
ferenzen mehr. 


SchlieBlich besitzt das Zusammenpassen zwischen dem Entwicklungs- 


modus der Art und der Periode, in der die Felder und ihre Kulturen vom 
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Menschen ungestért sind, fiir Auswahl und Abundanz der Carabiden 
Bedeutung. In meinen Fangen hatten z.B. Pterostichus vulgaris, Pt. 
mger und Harpalus pubescens ihr Aktivititsmaximum im Juli/August 
(vulgaris bereits ab Juni), T'rechus quadristriatus und Tr. discus erst im 
August/September. Sie alle tiberwintern vorwiegend, wenn auch nicht 
ausschlieBlich im Larvenstadium (Larsson 1939) und treten daher in 
ihrer Hauptmenge erst spaiter im Jahr als Imagines auf. Die neue 
Generation kann somit auch auf Hackfruchtfeldern gut leben, deren 
Vegetationszeit und Ernte ja spater liegt (Abb. 1). Umgekehrt hatten 
Carabus nemoralis, C. granulatus, Bembidion lampros und B. ustulatum 
— ihr Maximum im Mai/Juni, Nebria brevicollis im Juni, Oarabus auratus 
Mai—Juli und Agonum dorsale im Juni/Juli. Diese sind reine oder 
tiberwiegend Imago-Uberwinterer, von denen besonders die grofen 
Carabus-Arten einer wiederholten Stérung im Frihjahr gegentiber emp- 
findlich reagieren und daher besser auf den ein 3/, Jahr lang in Ruhe 
gelassenen Winterkulturen leben konnen. 

Die dominierenden GrofBcarabiden der Feldgehdélze itiberwintern 
ebenso wie die wohl urspriinglich aus Waldern stammenden Pterostichus 
vulgaris und niger hauptsachlich als Larven, die erst im Spatsommer 
ihre Entwicklung abgeschlossen haben. Das Aktivitétsmaximum von 
Abax ater lag im Juli/August, das von Carabus coriaceus, C. hortensis 
und Cychrus caraboides von August bis September. 

Einige der in Feldgehélzen und auf Kulturfeldern lebenden Arten 
finden, wie wir dies bereits bei den Spinnen und anderen Tiergruppen 
feststellten, in Bruchwaldern optimale Bedingungen (RENKONEN 1938, 
Linprots 1945). Das gilt z. B. fiir Carabus granulatus, Agonum assimile, 
Notiophilus biguttatus, Pterostichus nigrita, Pt. strenuus, Lorocera pili- 
cornis, Patrobus atrorufus und Leistus rufescens. Diese hygrophilen Kafer 
stellen sich gerne an sumpfigen Partien im Feldgehélz oder in feuchteren 
Senken der Felder lehmiger Béden ein. 

Von allen Carabiden mit Ausnahme von Cychrus, Clivina und 
Dyschirius, bei denen die 33 keine deutliche Verbreiterung ihrer Vorder- 
tarsen erkennen lassen, wurden die Geschlechter bestimmt. Die Ergeb- 
nisse seien lediglich fiir die Dominanten mitgeteilt. Sie stiitzen sich auf 
ein Material von jeweils mehreren hundert, bei Pveroweclits, vulgaris 
sogar einigen tausend Individuen. 


Sexualindex ¢:2 bei Carabiden 


Carabus coriaceus 1:1 Carabus hortensis 1:1,2 Carabus granulatus 2:1 
Carabus cancellatus 1:1 Carabus nemoralis 1:1,2 Abas ater 2:1 
Carabus auratus 1:1 Nebria brevicollis 1:1,4 Bembidion lampros 2:1 
Pterostichus vulgaris 1:1 | Agonum dorsale 12 Trechus discus 21 
Pierostichus niger 1:1 Trechus quadristriatus 1:2 

Harpalus pubescens 1:1 

Bembidion ustulatum 1:1 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 6 
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Tabelle 8. Staphyliniden auf lehmigen Feldern in Ostholstein 


Okologische Bindung 


6 Uae ah (RY es a oes ee ape S 8 
Aktivitiits- ; bl L 

ee Pala See ae 2 S 2 g e 

| || e 
=) 
Philonthus fuscipennis MANNE. Dominante: 4+);—|+/+])b/| HH 
Oxytelus rugosus F. je 12—15% ae | eo eae 
Tachinus rufipes Due. Abundanz: +]/— +/a|H 
Ausbeute je 
etwa 300 fable 
Xantholinus linearis Ou. Subdominante: +/—|+)]-— H 
einschl. var. longiventris HEER) je 2—8% 
Xantholinus angustatus STEPH. Abundanz: PPS a eee 
Philonthus varius GYLL. Ausbeute je Sat eh ee ean iio does 
Philonthus laminatus CREvrz. 60—150 nan teal bia eae Le 
Aleochara brevipennis GRAV. | oe |e ae 
Lesteva longelytrata Gzz. Fa at de hee alee 
Oxytelus inustus GRAV. Sam feces iat pail oe 
Tachyporus hypnorum F. sl UL ih Sa anh be et (PS Se 
Astilbus canaliculatus F. + ial acai b| H 
Aleochara bipustulata L. Rezedente: +/+t})—|/+]}b|H 
Aleochara curtula GRAY. je etwa 1% —|—|+)—j;ec]L 
Stenus biguttatus L. Abundanz: +/+/+)—|e|L 
Lathrobium fulvipenne GRAV. cman oe eh A 4 : ‘ 
Oxytelus sculpturatus GRAV. Jada 1 oe Dot ele oe 
Tachyporus chrysomelinus L. 

Tachyporus obtusus L. +i +i+ i+] b} A 
Omalium rivulare Payx. +);—/;+)|)+])a|}H 
Omalium caesum GRAV. +/;—|—|+)|)a}H 
Ilyobates subopacus PALM. Sey ae eo] iy 

Philonthus debilis Grav. Subrezedente: +}/—|+}]—J/e 

Philonthus ebeninus GRav. je unter 1% EH 

Philonthus chalceus SvEPH. Abundanz: +/—|—|—|b 

Philonthus politus L, Ausbeute je —i+j+}]—Je 
Philonthus marginatus STROM. 1—10 +)+/)+)!)—/e)]L 

Philonthus atratus GRav. —|+)— c 

Philonthus nigritulus GRAv. +i—|+|—lJe 

Philonthus pennatus Sup. +/—/+]—l|e 

Philonthus appendiculatus Suv. —|/+})—|]—le 
Staphylinus ophthalmicus Scor. =—|=—)—|—}] eth 
Stenus clavicornis Scop. Sele diesel siete ish 
Stenus bimaculatus Gyn. Pepe] Sey CSSD 
Stenus juno F. Se es only 
Stenus crassus STEPH. +/+})/+]—|el]L 
Stenus tarsalis Launen. +/+/+})—];e]L 
Stenus similis Hest. Ey cat jake yield 
Stenus humilis Er. = Se ERO Ie 
Mycetoporus brunneus Marsn. +/—|+/4+/e]8 
Mycetoporus splendidus Grav. +)=—|/+/)+)b|H 

Aleochara bilineata Gy. +)/—|—|—J/e 
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Tabelle 8 (Fortsetzwng) 


Okologische Bindung 
3/4/a! HH 
L 


is 


Aktivitats- 
Dominanz 
und Abundanz 


Arten 


Micropeplus porcatus ¥. 
Oxytelus nitidulus GRav. 
Oxytelus tetracarinatus BLocK. 
Oxytelus insecatus GRAV. 
Platysthetus arenarius Four. 
Lathrobium geminum Kr. 
Lathrobium pallidum Norpm. 
Lathrobium longulum Grav. 
Leucoparyphus silphoides L. 
Tachyporus solutus Er. 
Tachyporus nitidulus F. 
Coprophilus striatulus F. 


Lali: sietllegie metal SI af 
a 


Litl+i++i4+4++ 


be ge ab icy | a lea 


b++i+1++14+4] 


Sooaooanoaa0a000dn 


Z=Zoophag. S=Saprophag. 1=Meereskiiste (DiizKor 1934, BackiunpD 
1945). 2=FluBufer und Moore (PALMEN u. PLaTronorF 1943, RENKONEN 1944 und 
1948). 3—=Wiesen (Cameron 1917, EDwarps 1929, Frenzen 1936, Franz 1950, 
Bonsss 1953). 4= Wald (RENKOoNEN 1948, TuTELE 1956). a=in meinen Fangen 
~ auch im Wald noch haufig; b=im Wald vereinzelt; c=nur auf dem Feld. H= 
Hygrophil-Eurytop. L= Litoraeatier. 


Fir kein Geschlecht ergibt sich allgemein eine gréBere Aktivitats- 
tiberlegenheit, wenn wir die Carabiden als Gesamtgruppe betrachten, 
wohl aber waren bei einigen Arten Unterschiede vorhanden. Das reiche 
Larvenmaterial, das ebenfalls eingetragen wurde, soll in einer besonderen 
Arbeit ausgewertet werden. 


VIII. Staphylinidae 

Die hohen Artenzahlen der Spinnen und der Laufkafer wurden bei 
meinen Fangen noch durch die der Kurzfliigler tibertroffen. Obgleich 
ich wegen der Schwierigkeit der Bestimmung die Unterfamilie Aleo- 
charinae nur in ihren gréBeren Arten beriicksichtigt habe (das gilt 
namentlich fiir die artenreichen Gattungen Oxypoda und Atheta), ergab 
sich doch schon die Zahl von 78 Spezies, von denen etliche in beachtlicher 
Menge auftraten. Es wurde ein Material von 3700 Staphyliniden aus- 
gewertet. Nach der Individuenzahl ergibt sich (auf dieselbe Anzahl 
Fangtage umgerechnet) ein Verhdltnis von 1:1, nach der Artenzahl ein 
solches von 1:2 zwischen Wald und Feld. 

Eine Zuordnung der Arten auf die beiden Biotope ist recht schwierig 
durchzufiihren, weil die Bindung an ihren Lebensraum vor allem durch 


Feuchtigkeit und Nahrungssubstrat bestimmt wird, die im Feldgehdlz 
6* 
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wie auf dem Feld in ahnlicher Weise verwirklicht sein konnen. So bietet 
z.B. Stalldiinger auf dem Acker fiir saprophage Arten die gleiche 
giinstige Ernahrungsgrundlage wie die verpilzte und zersetzte Laub- 
streu im Walde (fiir Ooprophilus, Oxytelus, Leucoparyphus, Tachinus). 
Dennoch sei der Versuch unternommen, eine Verteilung der Staphy- 
liniden nach Feld- und Waldbewohnern auf Grund meiner Fangergeb- 
nisse vorzunehmen. Auf Tabelle 8 sind diejenigen aufgefiihrt, die aus- 
schlieBlich, vorwiegend oder jedenfalls zahlreich auf den Feldern vor- 
kamen bzw. dort wenigstens die gleiche Besiedlungsdichte wie im Feld- 
gehélz erreichten. Tabelle 9 bringt die Kurzfliigler, die in besonderem 
MaB8e den Wald charakterisieren, auch wenn viele von ihnen in geringerer 
Zahl noch auf den Feldern gefunden wurden. Sicherlich wiirde die 
Bestimmung der Larven die Entscheidung der Zuordnung objektiver 
gestalten. Die Schwierigkeit einer genauen Determination verbietet — 
jedoch vorlaufig deren Auswertung. 

Es ergeben sich nach den Fangen und den Daten aus der Literatur 
3 Gruppen dkologischer Bindung: 1. Hygrophil-Eurytope, die sowohl im 
Wald wie in Litoraea-Biotopen leben; 2. solche, die vorwiegend die 
Walder besiedeln und 3. Arten, die im wesentlichen nur fiir Lebens- 
raume der Litoraea-Landschaft typisch sind. Unter den Kurzfliglern 
auf lehmigen Feldern finden wir Vertreter der Gruppe 1 und 3. Diese 
Tatsache fiigt sich gut den schon an anderen Tiergruppen gewonnenen 
Erkenntnissen ein. Ferner zeigt sich ebenso wie bei der Schnecke 
Agriolimax reticulatus, der Spinne Oedothorax apicatus und den Lauf- 
kafern Carabus auratus, C.cancellatus und Agonum dorsale auch bei 
bestimmten Staphyliniden eine gréBere Vorliebe fiir Felder als fiir die 
urspriinglichen Ufer-Lebensraume. Das gilt z. B. fiir Oxytelus inustus und 
Ilyobates subopacus, von denen der erste an Meereskiisten (DiRKOP 
1934), der zweite an FluBufern (PatMin u. PLatonorr 1948) festgestellt 
wurde. 

Von. Waldstaphyliniden liegen aus dem Rheinland (THIELE 1956), 
aus Osterreich (SCHEERPELTZ u. Horner 1948, Franz 1950) und aus 
Finnland (RENKONEN 1938) Fange vor, die einen Vergleich erméglichen. 
Sie zeigen, daB in den untersuchten Feldgehélzen auBer eurytopen 
Arten sowohl Kurzfliigler der mesophilen Laubwalder als auch besonders 
solche der Bruch- und Auwilder geeignete Lebensbedingungen finden. 

Die gro8e Zahl der Staphyliniden, die im Wald und auf Feldern vor- 
kommen kénnen, kann gerade bei dieser Insektengruppe zu Wechsel- 
beziehungen zwischen beiden Lebensriumen fiihren. Mit Ausnahme 
weniger Arten wurden z.B. alle in meinen Fangglasern im Sommerhalb- 
jahr erbeuteten Kurzfliigler wihrend der Wintermonate in Wallhecken, 
an Waldraéndern und im Waldinneren in Ostholstein zum Teil in beacht- 
lichen Mengen festgestellt (RENKEN 1956). Im Friihjahr streben manche 
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Tabelle 9. Wald-Staphyliniden in Feldgehélzen Ostholsteins 


Arten 


Aktivitits- 
Dominanz 
und Abundanz 


Erna&h- 
rungstyp 
ZS 


Okologische 
Bindung 
W = Waldtier 
H = Hygro- 
phil-Eurytop 


SS 


Philonthus decorus Grav. Dominant: 30% Z b W 
Abundanz: Ausbeute 
tiber 450 

Lathrimaeum unicolor Marsu. Subdominante: S) e 
Oxypoda lividipennis MANNH. je 6—138% b 
Tachinus rufipes Duc. Abundanz: Ausbeute a 

je 80—200 
Othius myrmecophilus Kizsw. Rezedente: je 1—4% Z 


Othius punctulatus Gzn. 


Abundanz: Ausbeute 


Ss 20 


Lathrimaeum atrocephalum GYuu. 
Omalium excavatum STEPH. 
Ocalea badia Er. 

Oxypoda vitiata MARK. 
Conosoma testaceum F. 


Ww 

EE 

H 

WwW 

W 

Staphylinus olens Mt. je 20—50 WwW 
Stilicus rufipes GERM. iS) c W 
Lathrobium brunnipes F. Lobealsl 
Omalium rivulare PayxK. aH 
Omalium caesum GRAV. a Hi 
Quedius fuliginosus GRAV. Subrezedente: Z bi 
Quedius picipennis PayK. je unter 1% b H 
Quedius boops GRAV. Abundanz: Ausbeute b H 
Staphylinus compressus Mrsu. je 1—10 c W 
. Bolitobius exoletus Er. c W 
Bolitobius thoracicus F. c W 
Mycetoporus longulus MANNE. c W 
Bryocharis inclinans GRav. c W 
Zyras limbatus Payx. ec W 
Zyras humeralis GRAv. c W 
Habrocerus capillaricornis GRAV. eo RW 
iS) ec W 

Caw, 

G WwW 

c W 

c W 


Z=TZoophag. S=Saprophag. a=in meinen Fangen auch auf dem Feld noch 
haufig; b =in meinen Fangen vereinzelt auf dem Feld, meist in dessen Randregion; 


c=in meinen Fangen nur im Wald. 


von ihnen auf die offenen Biotope. Kurzfliiglerschwarme, jedenfalls 
der kleineren Arten, sind dann keine Seltenheit. Dennoch sind etliche 
auch an den gréBeren Biotop gebunden. Dies betrifft die groBen Formen 
eher als die kleinen, die Rauber mehr als die Saprophagen. Als Beispiel 
sei folgende Gegeniiberstellung angefiihrt: 


Feldgeholze 
Staphylinus olens 
Philonthus decorus 
Othius-Arten 
Lathrobium brunnipes 


Felder 


Staphylinus ophthalmicus 


Philonthus fuscipennis 
Xantholinus-Arten 
Lathrobium fulvipenne 
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Die Frage der Ernahrungsweise ist bei den Kurzfliiglern noch nicht 
durchweg geklirt. Nach unseren bisherigen Kenntnissen leben die 
Staphylininae (Staphylinus, Philonthus, Othius, Xantholinus, Quedius), 
die Steninae, die Bolitobiini (Mycetoporus, Bolitobius, Bryocharis), 
ferner Aleochara und Zyras rauberisch, waihrend die Oxytelinae, die 
Tachyporini, ein groBer Teil der Aleocharinae (Oxypoda, LIlyobates, 
Atheta) und wahrscheinlich auch die Paederinae (Lathrobium, Stilicus) 
tote, animalische und pflanzliche Substanz verzehren. Diese Frage 
durch exakte Untersuchungen und Fiitterungsversuche zu klaren, ist 
noch eine wichtige und lohnende Aufgabe. DaB Aleochara-Arten auf 
den Feldern durch Ausfressen von Dipterenpuppen eine Rolle spielen 
kénnen, wissen wir aus der angewandten Literatur. Wiederholt sind 
gerade Aleochara bipustulata, A. lineata und verwandte als Zerstorer von 
Puppen der Riibenfliege (Pegomyia hyoscyami), Kohlfliege (Hylemyia 
brassicae), Schalottenfliege (H. platura =cilicrura), Lupinenfliege (H. 
florilega =trichodactyla) und Brachfliege (H.coarctata) festgestellt 
worden (BREMER u. KAUFMANN 1928, SPEYER 1954). 

Quantitative Aussagen lassen sich bei Kurzfliiglern schwerer machen 
als bei vielen anderen Kerbtieren der Bodenoberfliche, weil die Ver- 
teilung im Biotop sehr unregelmaBig sein kann. Selbst verhaltnismaBig 
nahestehende Bodenfallen erbrachten bisweilen recht unterschiedliche 
Fangzahlen. Diese Tatsache tritt beim Vergleich der Fange aus ver- 
schiedenen Jahren noch starker hervor. Gerade bei der Gattung Aleo- 
chara fallt es besonders auf. 

Es sind vor allem saprophage Staphyliniden, welche die Felder 
charakterisieren. Hier waren etwa Vertreter der Gattungen Omalium, 
Lesteva, Oxytelus, Lathrobium, Tachyporus, Tachinus, Astilbus, Ilyobates, 
Oxypoda und Atheta zu nennen. Von Raubern dominieren auf den 
Feldern weniger Arten mit hohen Individuenzahlen; in erster Linie sind 
es Philonthus fuscipennis und die Gattung Xantholinus. Vielleicht als 
Folge der Waldnahe kamen bei meinen Fangen noch regelmaBig Philon- 
thus varius, Ph. laminatus und Aleochara hinzu, auf den waldferneren 
Feldern, die HryprmMann (1953) untersuchte, statt dessen mehr Staphy- 
linus ophthalmicus und St. similis. Interessanterweise stimmen die Ste- 
nus-Arten der Felder weitgehend mit denen der Ufer tiberein (REN- 
KONEN 1944). 

IX. Ubrige Kéferfamilien 

In dem ausgewerteten Fallenmaterial befanden sich rund 1400 wei- 
tere Kafer, die nach Ernahrungsgruppen besprochen seien, obgleich eine 
klare Hinteilung nicht immer méglich ist oder Larve und Imago sich 
verschieden ernéhren kénnen, 

Unter Saprophagie, das méchte ich ausdriicklich betonen, verstehe 
ich mit CHapMANn (1931) Erniihrung von toter pflanzlicher und tierischer 
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Substanz (Sapr6s=faulend). Zu dieser Gruppe gehoren also nekro-, 
kopro- und detritivore Arten, nicht nur die letzteren. Im Stoffkreis- 
lauf sind sie namlich gleichermafen ,,Energieriickgewinnende Konsu- 
menten‘*, die dadurch, daB sie ihre Nahrung aus Kadavern, Exkrementen 
oder abgestorbenem Pflanzenmaterial beziehen, einen Teil der poten- 
tiellen Energie, die sonst vorzeitig frei wiirde, von neuem an das Lebens- 
geschehen binden. 

NaturgemaB spielen die Saprophagen in den Feldgehdlzen eine 
gréBere Rolle als auf dem Feld, wo mit der Ernte ein groBer Teil der 
Vegetation weggefiihrt wird, dafiir aber Stallmist nicht alljahrlich auf 
den gleichen Acker gelangt. Auch die Tatsache, da8 manche sapro- 
phagen Arten gerne verpilztes Substrat fressen, vielleicht in Pilzen sogar 
ihre wesentliche Nahrung finden, berechtigt noch nicht, sie zu den 
echten Pflanzenfressern zu rechnen. Vielmehr sollte man zu den Phyto- 
phagen nur die zahlen, die von Produzenten, d.h. von autotrophen 
Pflanzen leben (Szeufiny1 1955). 

1. Saprophage und Zoophage. In Regenwiirmern, Isopoden, Diplo- 
poden und einem Teil der Staphyliniden haben wir bereits saprophage 
Tiere kennengelernt. Unter den noch nicht behandelten Kaferfamilien 
befinden sich weitere bei den Silphiden, Hydrophiliden und Scarabaeiden. 
Fast bei allen diesen lieB sich im Gegensatz zu den meisten Kurzfliiglern 
eine Bindung an die Umweltbedingungen des gréBeren, Biotops erkennen. 
Eine Ausnahme bildeten nur Necrophorus investigator und Choleva glauca, 
die in ziemlich gleicher Anzahl im Feldgehélz und auf dem Feld gefangen 
wurden. Ferner drang Catops morio vom Wald aus noch auf die benach- 
barten Kulturen. 

Durch die Untersuchungen von PukowskKI (1933), ROBER u. SCHMIDT 
(1949), und THEOoDORIDES (1950) sind wir tiber die Biotopbindung einiger 
Necrophorus-Arten in Westdeutschland und Frankreich unterrichtet. 
Die Feststellungen dieser Autoren tiber das Vorkommen von Necro- 
phorus humator und N. vespilloides in Waldern sowie von N. vespillo 
auf feuchten Wiesen und Feldern kénnen auch fiir Norddeutschland 
bestatigt werden. Uber JN. investigator machen PuKowsxk1 und THEOo- 
pDoRIDES keine naheren Angaben. Ich fand ihn im Juli und August 
vereinzelt auf dem Feld, im September etwas haufiger im Feldgehdlz. 
Nach Roser u. Scumipt wird in Westdeutschland von investigator 
Wald ebenfalls bevorzugt. 

Schon die aasfressenden Necrophorus-Arten kénnen rauberisch leben, 
indem sie Insekten iiberfallen und selbst so groBe Kafer wie Geotrupes 
toten (PuKows«KI 1933). Rein zoophag ernahrt sich in den Feldgehdlzen 
Phosphuga atrata, der nur noch die Randzonen benachbarter Feld- 
kulturen besuchte. Im Mai und von Juli bis Oktober gelangten auch 
seine Larven in die Fallen. Ob die im Oktober noch recht kleinen Larven 
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iiberwintern, sei dahingestellt. Zur Hauptsache findet die Uberwinte- 
rung jedenfalls als Imago statt. Ebenso wie der Laufkafer Cychrus 
caraboides friBt Phosphuga vor allem Gehauseschnecken, die er auf den 
Feldern kaum findet. Ein anderer Silphide, Silpha tristis ist dagegen 
gerade auf den Feldern zu Hause, wo er sich mehr von toten als von 
lebenden Tieren ernaéhrt. Hierin steht er im Gegensatz zu dem vor- 
wiegend rauberisch lebenden Silpha obscura, der sein Schwergewicht 
allerdings auf leichteren Béden hat. Bei meinen Untersuchungen auf 
einem Buchweizenfeld auf sandigem, anmoorigem Boden stand Silpha 
tristis zasammen mit Pterostichus niger an der Spitze der Kaferfang- 
zahlen, an zweiter Stelle gefolgt von Silpha obscura und Harpalus 
pubescens. Auf den Lehmfeldern im Raum von Kiel dagegen kam 
obscura nur ganz vereinzelt vor, wahrend tristis noch regelmaBig auf- 
trat. Beide tiberwintern im Boden an Waldrandern. 

Die ganze Vegetationszeit hindurch gehérte der Mistkafer Geotrupes 
silvaticus zu den Charakterarten der Feldgehdélze, von wo aus einige 
Individuen héchstens auf die 4uBerste Randregion der Felder drangen. 
Die Hydrophiliden der Gattung Helophorus, die sich sonst an Ufern 
unter faulenden Pflanzenresten aufhalten, kamen dagegen wiederholt 
auf den Kulturflaichen vor. Wo sich dort Dung oder Aas befand, stellten 
sich ferner Histeriden ein, welche Fliegenlarven erbeuten. 

Meine Fangergebnisse tiber Silphiden, Scarabaeiden, Hydrophiliden 
und Histeriden der Bodenoberflache lassen sich am besten folgender- 
mafen anordnen: 


1. Arten héherer Dominanz und Abundanz 


Wald Feld 
Geotrupes silvaticus PANnz. Necrophorus vespillo L. 
* Catops morio F. * Silpha tristis Tui. 
* Catops nigrita Er. * Ptomaphagus sericatus 
* Catops picipes F. var, medius Rey 


* Nargus veloc SPENCE 


2. Arten geringerer Dominanz und Abundanz 
Wald Feld 
Necrophorus vespilloides HERBST * Thanatophilus sinuatus F. 
Necrophorus humator Oxty. * Silpha obscura L. 
* Phosphuga atrata L. * Choleva agilis Tun. 
Choleva reitteri Perr. * Helophorus aquaticus L. 
* Catops fuliginosus Er. * Helophorus nubilus F. 
* Catops nigricans SPENCE * Spaeridium scarabaeoides L. 
* Catops watsoni SPENCE * Aphodius sphacelatus Panz. 
* Nargus anisotomoides SPENCE Hister purpurascens HRBst. 
Hister marginatus ER. 
mehr im Wald als im Feld 
Necrophorus investigator Zutt. 
* Choleva oblonga LatrR. 
Choleva glauca Brrr. 
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Die mit einem * versehenen Arten wurden von RENKEN (1956) im 
Winterlager der Walder oder Wallhecken Ostholsteins gefunden. Dorthin 
ziehen sich wahrend der kalten Jahreszeit also auch die als Feldtiere 
aufgefiihrten Kafer zuriick. 

SchlieBlich seien noch réduberisch lebende Kafer der Vegetationsschicht 
genannt, die in den Bodenfallen festgestellt wurden. Es sind dies die 
Canthariden und Coccinelliden. Da sie auch auf der Erdoberflache ihrem 
Beutefang nachgehen, die Canthariden auBerdem ihre Hier in den 
Boden legen, wo die Larvenentwicklung stattfindet, sind die Fange 
durchaus erklarlich. Cantharidenlarven kamen in Feldgehélzen und 
Feldern vor. Sie waren Anfang September noch ganz klein, hatten 
Mitte Oktober etwa mittlere GréBe erreicht und waren im Mai und Juni 
ausgewachsen. Von den Imagines hielten sich die Weichkafer Cantharis 
pellucida ¥. und Rhagonycha lignosa MULL. im Wald, Cantharis nigricans 
MUttx. am Waldrand, Cantharis fusca L., Cantharis livida L. und Rhago- 
nycha fulvua Scop. am Waldrand und auf dem Feld auf. Von Marien- 
kafern und ihren Larven fingen sich in den Fallen auf den Feldern 
Coccinella septempunctata L. und Halyzia quattuordecimpunctata L. 

2. Phytophage. Selbstverstandlich enthalten die Bodenfallen nur 
wenige Tiere der héheren Vegetationsschicht. Sie geben daher nur ein 
unvollkommenes Bild von der Bedeutung der Pflanzenfresser in einem 
Lebensraum. Doch liegt gerade tiber diese Arten in der forstzoologischen 
und pflanzenpathologischen Schadlingsliteratur schon ein recht umfang- 
reiches Wissen vor. Dies bezieht sich allerdings mehr auf die Tiere, die 
an Kulturpflanzen fressen, nicht auf die an Unkrautern lebenden 
Arten. 

Auf den untersuchten Ribenfeldern kam der Moosknopfkafer 
(Atomaria linearis StEPH.) vor, dessen Biologie ktirzlich von BomBoscu 
(1954) eingehender untersucht ist. Der Riibenaaskafer (Blitophaga 
opaca L.) trat demgegeniiber ganz zuriick. Diese Art hat namlich eine 
Vorliebe fiir leichtere Béden, wenn auch nicht so ausgepragt wie die 
rauberische Silpha obscura. In den Rapskulturen gelangten Meligethes 
aeneus F., Ceutorrhynchus assimilis PayK. und Psylliodes chrysocephala L. 
in die Fallen, von Getreide Lema melanopa L. 

Allerhand Kafer fanden sich ein, die von Unkrautern leben: 


Gastroidea polygoni L. 

Haltica oleracea L. an Polygonum aviculare 
Chaetocnema concinna MARSH. 

Rhinoncus perpendicularis REICH. \ ee A Py 
Phytobius quadrituberculatus F. 


Phytonomus rumicis L. an Rumeza acetosella 
Crepidodera ferruginea Scop. Cirsium arvense 
Cassida flaveola THUNB. Stellaria media 


Phyllotreta undula KurtcH Sinapis arvensis 
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Longitarsus melanocephalus DxG. Plantago major 
Chrysomela fastuosa Scop. Lamium purpureum und 
Galeopsis tetrahit 


Sitona lineata L. 


Phytonomus nigrirostris F. Vicia und Trifolium 


Apion spec. 

Subcoccinella 24-punctata L. 

Grypidius equiseti F. Equisetum arvense 
Cytilus sericeus Forst. Moos 


AuBerdem wanderten auf den Feldern einige polyphage Kafer umher. 
Neben Meloe violaceus Mrsu. waren es die Elateriden Agriotes obscurus L., 
A. sputator L., Athous niger L., Ath. hirtus HeRpst und von allen am 
haufigsten der kleine Hypnoidus quadripustulatus F. Interessanterweise 
stellte HryDEMANN (1953) die verwandte Art H. pulchellus L. als eine 
Charakterart von Feldern leichter Boden fest. In natiirlichen Biotopen 
findet sich pulchellus am wenig bewachsenen Strand der Flisse und des 
Meeres, quadripustulatus auf den pflanzenbestandenen FluBauen. AuBer 
Hypnoidus sind Grypidius equiseti fir FluBufer und Auwiesen, Cassida 
flaveola fiir den Meeresstrand charakteristisch, so daB wiederum die 
Verwandtschaft zwischen Feldern und Biotopen der Litoraealandschaft 
sichtbar wird. 

Ein anderes Bild geben die Phytophagen, die in Feldgehdlzen auf 
die Bodenoberflache kommen. Es handelt sich hier in erster Linie um 
Riisselkafer. Von ihnen dominierten besonders Arten, die wie Bary- 
pithes pellucidus und Brachysomus echinatus an Pflanzen unter feuchtem 
Laub leben oder wie Strophosomus melanogrammus nicht nur an Laub- 
blattern der Strauch- und Baumschicht fressen, sondern sich auch gerne 
am Boden aufhalten. Im Rheinland kam Strophosomus nicht in Kichen- 
Hainbuchenwaldern, sondern nur in den Eichen-Birkenwaldern leich- 
terer Béden vor (THIELE 1956). Meine Fange enthielten folgende Arten: 


Hylecoetus dermestoides L. \ Hoinbohses wk Please 


Anisandrus dispar F. 


Glischrochilus quadripustulatus L. an Baumsaft 

Strophosomus melanogrammus Forst, an Blattern von Laubbaumen 
Orchestes fagi L. v ' 
Phyllobius argentatus L. | an Buchenblattern 
Polydrosus mollis STROM. 

Tropiphorus carinatus MUL. an Mercurialis perennis 
Liosoma deflexwm PAnz. an Anemone nemorosa 
Byrrhus pilula L. an Moos 


Barypith llucidus B : 
ypuhes peliucidus DOHEM \ an Pflanzen unter Fallaub 


Brachysomus echinatus Bonsp. 


Von Waldelateriden kamen Hypoganus cinctus PayK, Dolopius mar- 
ginatus L., Athous subfuscus MUuu., Ath. vittatus F., Agriotes acuminatus 
SrepH. und Adrastus rachifer Guorrr. vor. Als Imago fressen sie an 


>. ~~. + aT 
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Bliiten und Knospen, als Larven leben sie im Boden teils réiuberisch 
(Dolopius, Athous subfuscus), teils an Wurzeln verschiedener Pflanzen. 


X. Diptera 


Wie GEILER (1956) schon fiir die mitteldeutschen Feldfluren gezeigt 
hat, nehmen auch in Nordwestdeutschland Dipteren nach Kafern und 
Spinnen die dritte Stelle der Abundanz ein. Eigentlich mii®ten sie 
gesondert mit kombinierten Fangmethoden untersucht werden, weil sie 
ihr Schwergewicht in den Vegetationsschichten haben. Immerhin leben 
viele Arten wenigstens als Larve in oder auf dem Boden, wo auch die Ima- 
gines Méglichkeiten fiir Hiablage, Nahrung oder Schutz finden. So erklart 
sich die Mannigfaltigkeit der Miicken und Fliegen in den Bodenfallen. 

Dort, wo ein Kleinsaéuger seinen Tod gefunden hat, stellten sich regel- 
maBig auBer Aaskafern die verschiedensten Aasfliegen ein. Es waren 
vor allem Sarcophaga, Cynomyia mortuorum L., Calliphora erythrocephala 
Metre. und vomitoria L., Lucilia siluarum Mzta., sericata Me1a und caesar 
L. sowie Sepsiden (Nemopoda u.a.). Unter den Lucilien stand L. sil- 
varum in den Feldgehdlzen und auf den Feldern an der Spitze. An 
weiteren saprophagen Zweifliiglern traten im Wald vor allem Myceto- 
philiden, Stratiomyidenlarven, Rhagioniden und ihre Larven, Lauxa- 


niiden, Tyliden (T'ylos), Helomyziden (z.B. Suilla affinis Mutc.) und 


Dryomyziden (z.B. Neuroctena anilis Fu.) auf. Neuroctena hatte ihr 
Maximum im September, Suilla im Oktober. Auf dem Feld ergab sich 
ein anderes Bild. Hier wurden in erster Linie immer wieder Sciariden 
(Neosciara) und Phoriden (z.B. Diploneura) festgestellt. Phytophage 
Dipteren kamen im Feld reichlicher in die Fallen. Im Feldgehdlz handelt 
es sich im wesentlichen nur um Larven und Imagines von Tipuliden 
(z.B. Tipula scripta Mria.), auf dem Feld dagegen auBer um Tipuliden 
(vornehmlich der Gattung Pales) noch um Bibioniden (Bibio johannis L., 
Dilophus febrilis L.), Cecidomyiden, Thereviden (Thereva nobilitata F.), 
Chloropiden (Oscinella frit L.), Opomyziden (Opomyza), Trypetiden, 
Anthomyiden (Larven von Hylemyia radicum L., zahlreiche Fliegen- 
Imagines, darunter die Riibenfliege Pegomyia hyoscyami Panz.) und 
um bliitenbesuchende Syrphiden. 

Von zoophagen Dipteren durchjagte im April und Mai Scatophaga 
stercoraria Lu. Felder und Feldgehélze, wie folgende Beispiele zeigen 


mégen: 
i 30m 25m Wald- 10m 20m 30m 50m 
3. 5. bis 15. 5. 55 im im rand im im im im 
Wald Wald Feld Feld -Feld Feld 
3 2 2 6 7 2 3 
i 50m 40m 30m Wald- 5m 15m 25m 40m 
28.4. bis 13. 5. 55 im im im rand im im im im 

Wald Wald Wald Feld Feld Feld Feld 


12 15 5 12 21 7 4 9 
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Auf den Feldern wurden Empididen (Tachydromia), Dolichopodiden 
und Syrphidenlarven gefangen, im Wald Culex pipiens L., wahrend 
Tachiniden hier wie dort vorkamen. 


XI. Ubrige Insekten 


Hymenoptera. Die haufigsten Ameisen waren Lasius niger LaTR. und — 


Myrmica rubra laevinodis Nyu., die in schattigen, feuchtkithlen Laub- 
waldern zu Hause sind, als hygrophile Tiere jedoch auch noch Wiesen 
besiedeln (GoESSWALD 1932, FRENZEL 1936). Lasius niger kann dariiber 
hinaus auf nicht zu haufig gestértem Kulturland aller Arten leben. Sie 
fand sich immer wieder auf Feldern ein, wahrend Myrmica laevinodis 
zwar von Waldrandern und Hecken her ihre Streifziige auf die Felder 
ausdehnte, im Vergleich zum Wald auf den Ackern aber nur in geringer 
Zahl gefangen wurde. 

AuBer diesen kam am Waldrand und der sich anschlieBenden wald- 
nahen Feldrandzone die mehr trockenheitliebende Myrmica rubra rugi- 
nodis Nyu. vor, die ebenso wie der Chilopode Lithobius calcaratus eigent- 
lich trockene, azidophile Walder (THI=LE 1956) oder Wallhecken (Tiscu- 
LER 1948) bevorzugt. 

Im Mai/Juni zeigte sich im Feldgehélz wiederholt die Erdhummel 
Bombus terrestris L., im August am Waldrand und im Feld Vespa vul- 
garis L. Die vielen parasitischen Hymenopteren in den Fallen konnten 
leider nicht ausgewertet werden. Blattwespenraupen traten haufiger 
im Wald auf, wahrend sich auf dem mit Gerste bestellten Feld einige 
Dolerus niger L. fingen, tiber deren Wirken als Getreideschadlinge 
kurzlich von HERoLp (1951) berichtet wurde. 

Neuroptera, Mecoptera, Trichoptera. Auer Chrysopidenlarven, die 
in beiden Biotoptypen lebten, wurden Larven der Schnabelfliege 
Panorpa und der landlebenden Kécherfliege Enoicyla pusilla BuRM. in 
reichlicher Zahl in den Feldgehélzen festgestellt. Panorpa-Larven hatten 
ihr Hauptauftreten im September und Oktober; nur 17 von 170 waren 
am Feldrand in héchstens 10m Entfernung vom Wald in die Fallen 
geraten. Die ausgewachsenen Schnabelfliegen, vor allem Panorpa com- 
munis L. und cognata Rams. drangen viel weiter auf die Kulturflachen 
vor, wo sie kranke oder sich wenig bewegende, gesunde Insekten erbeuten. 


Enoicyla ist in Schleswig-Holstein geradezu eine Leitform aller Laub- — 


waldformationen (RAaTHJEN 1939). Es wurden viele Hundert Larven 
gefangen, die im Mai noch sehr klein, im August aber ausgewachsen 
waren. Kinige der gefliigelten 3g dieser Kécherfliege fanden sich in 
Fallen, die vom 6. bis 27.9. 55 im Wald standen. 

Lepidoptera. Gelegentlich kriechen Schmetterlingsraupen iiber die 
Bodenoberflache. Im Feldgehélz betraf dies am haufigsten die in einem 
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Kécher aus trockenen Blattstiicken lebenden Incurvariiden (Adela). 
Vereinzelt fingen sich ferner dort Raupen von Psychiden und von 
Phalera bucephala L., 6fters solche von Noctuiden und Geometriden. 
Vertreter der beiden letztgenannten Familien charakterisieren auch die 
Felder, vor allem waren es hier die Eulengattungen Agrotis und Mamestra. 


Rhynchota. In der Laubstreu der Feldgehélze zeigten sich wieder- 
holt Drymus picinus Ray und Drymus brunneus F. Erstere ist von 
WaeGNER (1954) von der Stammart D. silvaticus F. als besondere Spezies 
abgetrennt worden. Am Waldrand gesellte sich Scoloposthetus thomp- 
sont Revt. als dritte Lygaeide hinzu. Capsiden waren im Wald durch 
Phytocoris tiliae F., auf dem Feld durch Calocoris norvegicus GMEL. 
und Lygus rugulipennis Popp. (= pubescens REvt.) vertreten, die beide 
eigentlich keiner Kulturflache fehlten. Weiterhin erwies sich die Spring- 
wanze Saldula saltatoria L. als fiir lehmige Felder charakteristisch; im 
ubrigen traten dort die ebenfalls rauberischen Wanzen Anthocoris nemo- 
rum L. und Nabis limbatus Dans. auf. Saldula saltatoria, vielleicht 
auch Nabis limbatus, Calocoris norvegicus und Lygus rugulipennis 
stammen urspriinglich von Litoraeabiotopen, ein neuer Beweis fiir die 
engen Beziehungen dieser Lebensréume zu Feldern schwerer Béden. 


Dermaptera. forficula auricularia L. gehort Feldern und Feld- 
gehdlzen gemeinsam an, wenn er auch auf den offenen Flachen haufiger 
war. Die verwandte Chelidura acanthopygia Gin. dagegen beschrankte 
sich auf den Wald. Sie wurde in 120 Exemplaren gefangen und bildete 
zusammen mit Panorpa und Hnoicyla-Larven, Lygaeiden und vielen 
Kafern einen festen Bestandteil in der Streuschicht der untersuchten 
Feldgehdélze. 


XII. Vertebrata 
In die Bodenfallen gerieten zwischen Mai und Oktober auch Wirbel- 
tiere hinein. Zwar waren es nur insgesamt 84 Individuen, doch ermég- 
licht ihre Biotopverteilung bereits dkologische Aussagen. Fiir die Aus- 
wertung ist zu beriicksichtigen, da die meisten Fallen im Feld, die 
wenigsten am Waldrand standen. 


Rételmaus und Feldmaus schlieBen sich geradezu aus. Spitzmause 
und Grasfrosch dehnen ihre Streifziige vom Wald her auf die Felder 
aus. Maulwurf, Waldmaus und Erdkréte zeigen die geringste Bindung 
an einen der beiden Biotope. Natiirlich hatten diese Aussagen nicht auf 
Grund so geringer Zahlen gemacht werden diirfen, wenn die dkologische 
Bindung der in Frage kommenden Arten nicht an sich schon bekannt 
ware. Immerhin wird unsere bisherige Kenntnis bestatigt und das Bild 
iiber die Wechselbeziehungen der Tiere zwischen Feldgehélzen und 


Feldern vervollstandigt. 
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Tabelle 10. Wirbeltierfinge in Feldgehélzen und Feldern 


Arten Wald tone I Feld | Okologische Bemerkungen 


Triturus vulgaris L. (Teich- 
saelenh i oe am, oe 2 —_ — Jungtiere Ende Oktober 
zur Uberwinterung 


Rana temporaria L.(Grasfrosch) | 13 1 3 Schwergewicht im Wald 
Bufo bufo L. (Erdkrote) .. . 5 3 8 gleichermaBen im Wald 
und Feld 

Sorex araneus L (Waldspitz- 

TTL GUIS) oa eevee lee 11 1 8 Streifziige vom Wald aufs 
Sorex minutus L. (Zwerg- Feld 

Spitzmaus)) Gis) y. = ene 2 — iL 4 
Talpa europaea L. (Maulwurf) 1 — 1 in Wald und Feld 


Evotomys glareolus SCHREB. 


(Rotelmaus)], = fps 4. 3 2 a Wald- und Waldrandtier 
Apodemus sylvaticus L. (Wald- 
INAUA) @). isd Ldn: aN eas Ore 2 — 9 ‘Jungtiere. Schwer- 


gewicht auf dem Feld 


THAIS) OL oe ees. <a oe —_ = 9 Feldtier 


E. Synékologische Ergebnisse 


I. Vergleichende Charakteristik der Fauna auf dem Boden von Feldern 
und Feldgehdlzen 


Gruppenspektrum. Obgleich sich viele Arten, jedenfalls nach unseren 
bisherigen Kenntnissen, nicht eindeutig Wald oder Feld zuordnen 
lassen, ergibt sich doch aus den Fangen ftir mehrere Gruppen eine 
deutliche Uberlegenheit der Artenzahl im Feldgehélz. Dies trifft vor 
allem fiir Schnecken (und bei ihnen besonders fiir Gehauseschnecken), 
Asseln, Lithobiomorpha, Spinnen, Opilioniden, Silphiden, Ameisen und 
Panorpiden zu. 

GroBeren Artenreichtum auf dem Feld zeigen Carabiden und Staphy- 
liniden, von denen doppelt so viele Arten die Kulturflachen als die Feld- 
gehélze besiedelten. AuBerdem iiberwiegen im Feld phytophage Kafer 
der bodennahen Vegetationsschicht, besonders Chrysomeliden. Die 
meisten Spinnen der Felder breiten sich auf dem Luftweg aus. Die 
okologische Gruppe der Luftsegler charakterisiert gerade derartige 
offene Biotope. 


Ziemlich gleich vertreten, wenn auch mit gewisser Uberlegenheit im 
Wald, sind Regenwiirmer, Diplopoden und Geophilomorpha. Diese 
Tiere leben mehr im Bodeninneren, also in einem Milieu, das weniger 
Unterschiede zwischen Wald und Feld aufweist als die Bodenoberflache. 

Abundanz. Viele der in oder auf dem Boden der Felder vorkommenden 
Arten kénnen eine hohe Individuendichte erreichen. Als Beispiele zeigt 
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Abb. 6 eine Auswahl von 20 solcher typischen Feldtiere aus den ver- 
schiedensten systematischen Gruppen. Manche von ihnen sind in ihrer 
Okologie noch nicht geniigend erforscht, um die Griinde fiir ihre hohe 
Entfaltung auf Feldern verstehen zu kénnen. Hier liegt noch eine 
lohnende Aufgabe vor. Uber einige besitzen wir indessen schon groBere 
Klarheit, und zwar durch die Untersuchungen von K1nxet (1955) tiber 
Blaniulus guttulatus, HackMann (1956) tiber T'rochosa ruricola, v.LEN- 
GERKEN (1921) tiber Carabus auratus, OmrRTEL (1924) tiber Carabus 
granulatus, KIRCHNER (1927) iiber Oarabus cancellatus, HEYMONS u. 
Mitarb. (1926, 1934) tiber Silpha obscura und Silpha tristis. 

Immerhin gibt es auch unter den Waldarten solche von recht hoher 
Populationsdichte. Philoscia muscorum, Glomeris marginatus, Pachy- 
gnatha listeri, Coelotes atropos, Laccinius ephippiatus, Carabus coriaceus, 
Philonthus decorus, Geotrupes silvaticus, Larven von Panorpa und 
Enoicyla mégen genannt sein. 

Fassen wir alle Arten und Individuenzahlen zusammen, so ergibt 
sich fiir den Waldboden zwar eine gréBere Mannigfaltigkeit der Tier- 
gruppen als im Feld, im Durchschnitt aber eine geringere Bevélkerungs- 
dichte der einzelnen Arten. Diese Tatsache entspricht den biozénoti- 
_schen Grundprinzipien von THIENEMANN. 

Gréfenunterschiede. Man kann zwar nicht allgemein behaupten, daB 
in den Feldgehélzen gréBere Arten leben als im Feld. Betrachtet man 
jedoch die einzelnen Tiergruppen gesondert, so zeigt sich, daB gerade 
die grépten Arten ihrer Gruppe Waldtiere sind. Dies trifft z.B. zu fir 
Arion empiricorum unter den Schnecken, Oniscus asellus unter den 
Asseln, Glomeris marginatus unter den Diplopoden, Lithobius forficatus 
unter den Chilopoden, Coelotes atropos unter den Spinnen, Carabus 
coriaceus unter den Laufkifern, Staphylinus olens unter den Kurz- 
fliglern und fiir Geotrupes silvaticus unter den tibrigen Kafern. 

Auf die unterschiedlichen GréBenklassen, die zwischen den Klein- 
tieren der Bodenoberflache von Feldern schwerer und leichter Béden 
bestehen, hat bereits HryDEMANN (1953) hingewiesen. Er stellte fest, 
daB Tiere der Carabus auratus-Staphylinus ophthalmicus-GroBe auf Lehm- 
feldern dominieren, wahrend auf sandigen Boden Kafer der kleineren 
Pterostichus-Silpha-GroBe den ersten Platz einnehmen, HiyDEMANN 
glaubt eine Erklarung in dem geringeren Nahrungsangebot auf den 
sandigen im Vergleich zu lehmigen Feldern zu sehen. Hs lieBe sich 
nun dies Prinzip erweitern, indem, um bei den Kafern zu bleiben, die 
Carabus coriaceus-Staphylinus olens-Kategorie fiir die Walder eine wei- 
tere Steigerung der GréBenklassen aufzeigt. Das Prinzip gilt, wie obige 
Beispiele zeigen, nicht nur absolut, sondern auch relativ. In diesem 
Zusammenhang kénnte noch das unterschiedliche GroBenverhaltnis von 
Philonthus decorus (11—13 mm) zu Philonthus fuscipennis (8—11 mm) 
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Abb. 6a—u. Leitformen hoher Abundanz auf lehmigen Feldern in Ostholstein 
Laufkifer: a Carabus auratus, b Pterostichus vulgaris, c Harpalus pubescens, d Agonum dorsale. 
Kurzfliigler: e Philonthus fuscipennis, f Xantholinus linearis, g Tachinus rufipes, h Oxytelus 
rugosus. Aaskifer: i Silpha tristis, k Ptomaphagus medius. Spinnen: 1 Lycosa saccata, 
m Pachygnatha degeert, n Hrigone atra, 0 Oedothorax apicatus. TausendfiiBler: p Lamyctes 
fulvicornis, q Geophilus longicornis, r Brachydesmus superus, 8 Cylindroiulus teutonicus. 

Asseln: t Porcellio (Tracheoniscus) rathkei. Schnecken: u Agriolimax reticulatus. 

(MaBstab = 1 mm) 
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erwahnt werden. Erster ist eine Leitform der Feldgehdlze, letzter eine 
solche der Felder. 

Ernihrungstypen. Im ganzen treten die saprophagen Tiergruppen 
auf den Feldern infolge der fehlenden Streuschicht, die 6kologisch nur 
ungentigend durch Stallmist ersetzt wird, im Vergleich zum Feldgehdlz 
zuriick. Diese Tatsache gilt auBer fiir die nicht beriicksichtigten Collem- 
bolen und Oribatiden fiir Diplopoden, Asseln, Silphiden, weniger aus- 
geprigt fiir Staphyliniden. Dafiir gibt es auf den Feldern mehr phyto- 
phage Insekten der bodennahen Krautschicht, wahrend diese Gruppe 
in Waldbodenniahe eine geringere Rolle spielt. SchlieBlich leben unter 
den Zoophagen auf SchneckenfraB spezialisierte oder darauf vorwiegend 
eingestellte Tiere (Phosphuga atrata, Cychrus caraboides, Carabus coria- 
ceus) nur im Wald. Im iibrigen geben rauberische Arten der Boden- 
oberfliche beiden Lebensraéumen ihr besonderes Geprage. 

Vikarianz und dkologische Nische. In manchen Fallen ist eine 
Vikarianz von Arten gleicher Gattung zwischen Feldern und Feldgehdlzen 
deutlich, wie folgende Beispiele zeigen: 


Wald 


Arion circumscriptus 
Cylindroiulus silvarum 
Pachygnatha listeri 
Trochosa terricola 
Lycosa chelata 

Carabus coriaceus 
Carabus hortensis 
Carabus nemoralis 
Agonum assimile 
Staphylinus olens 
Staphylinus compressus 
Philonthus decorus 
Lathrobium brunnipes 
Necrophorus vespilloides 
Choleva oblonga 
Rhagonycha lignosa 


Feld 
Arion hortensis 
Cylindroiulus teutonicus 
Pachygnatha degeeri 
Trochosa ruricola 
Lycosa pullata 
Carabus auratus 
Carabus cancellatus 
Carabus granulatus 
Agonum dorsale 
Staphylinus ophthalmicus 
Staphylinus similis 
Philonthus fuscipennis 
Lathrobium fulvipenne 
Necrophorus vespillo 
Choleva agilis 
Rhagonycha fulva 


Diese Arten fiillen in den beiden Biotopen die entsprechenden Nischen 
aus, sie haben die gleiche Bedeutung in der Lebensgemeinschaft, das- 
selbe Wirkfeld im Biotop. Dariiber hinaus kénnen auch Vertreter ver- 
schiedener Gattungen die einander entsprechende dkologische Rolle spielen: 


Wald Feld 


Rételmaus (Hvotomys glareolus) Feldmaus (Microtus arvalis) 
Philoscia muscorum Porcellio rathkei 

Arion empiricorum Agriolimax reticulatus 
Lnthobius crassipes Lamyctes fulvicornis 


Synodkologische Untersuchungen an der Fauna der Felder und Feldgehélze 99 


SchlieBlich gibt es Beispiele fiir Gattungen, von denen einzelne Vertreter 
infolge groBer dkologischer Plastizitat Wald und Feld besiedeln, andere 
Arten der gleichen Gattung sich aber auf einen der beiden Lebensraume 
beschranken (eurytop-stenotope Artenpaare ). 


Wald Wald und Feld Feld 
Bathyphantes (Stylophora) concolor _ B. gracilis — 
Lepthyphantes zimmermanni Lep. tenuis —_ 
Lycosa chelata LL. saccata L. tarsalis 
Pachygnatha listeri P. clercki P. degeeri 
Necrophorus vespilloides N. investigator N. vespillo 
Pierostichus oblongopunctatus Pt. niger Pt. vernalis 
Pterostichus strenuus Pt. vulgaris Pt. nigrita 

— Stenus bimaculatus St. biguttatus 
— Stenus clavicornis St. juno 


Wie kiirzlich bei Carabiden von Scumipt (1957) experimentell fest- 
gestellt wurde, haben die in den feuchten Waldern Mitteleuropas lebenden 
Arten ein relativ niedriges Warmepraferendum (Carabus coriaceus/), 
die Feldtiere ein verhaltnismaBig hohes (C. cancellatus!). Im Ver- 
gleich zu solchen stenotherm auf ,,Extremkomplexe“ wie Wald und 
Feld beschrankte Arten, konnen mehr eurytherme Tiere auch noch in 
- fiir sie weniger optimale Biotope leichter eindringen. Dies trifft etwa 
fiir C. nemoralis vom Wald zum Feldbereich, fiir C. granulatus vom Feld 
zum Wald zu. SchlieBlich kann unabhangig von Steno- oder Eury- 
thermie die individuelle physiologische Variabilitat der Art verschieden 
stark ausgepragt sein und ihr Vorkommen entscheidend beeinflussen. 
Die Wahl der Vorzugstemperatur wird nach Scumipr (1956) von der 
optimalen Transpiration des Tieres bestimmt, deren Wert konstant 
bleibt. Um diese Konstanthaltung zu gewahrleisten, ist das Tier ge- 
zwungen, nach den Méglichkeiten seiner Potenz den Bereich der Vorzugs- 
temperatur zu verandern. 


Erscheinungszeit. Wahrend das Maximum der meisten Arten der 
Felder mit der Entfaltung der Kulturen in die Sommerzeit, vor allem 
in die Monate Mai bis spatestens August fallt, ist im Feldgehdlz bei 
einer recht groBen Anzahl charakteristischer Waldtiere der im Spat- 
sommer und Herbst liegende Héhepunkt ihres Auftretens auffallig. Als 
Beispiele seien genannt: die Laufkafer Carabus coriaceus, C. hortensis, 
Abax ater, die Kurzfliigler Lathrimaeum unicolor, L. atrocephalum, 
Oxypoda lividipennis, Staphylinus olens, St. compressus, Larven von 
Canthariden und Panorpa, die meisten Opilioniden, viele Spinnen [unter 
anderem Coelotes atropos, Bathyphantes gracilis, Stylophora concolor, 
Lephtyphantes zimmermanni, Helophora insignis, Centromerus silvaticus 
und manche Dipteren (z.B. Neuroctena anilis)]. Da gerade unter den 
Linyphiiden etliche Arten im Herbst von Wald und Wallhecken aus 

7* 
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sogar auf die Felder vordringen, wo sie im Sommer fehlten oder héchstens 
vereinzelt vorkamen, hat bereits HrypEMANN (1953) als winterliche 
Kigenart der Kulturfelder im norwestdeutschen Raum beschrieben. 


II. Einflup der Nachbarschaft von Feldern und Feldgehdlzen 
auf thre Lebensgemeinschaften 


Um den Einflu8, den ein benachbarter Wald ausiibt, richtig beur- 
teilen zu konnen, mu8 der gleiche Feldtyp in verschiedener Umgebung 
untersucht und verglichen werden. Wie bei einem Experiment variiert 
man dabei einen Faktor, z.B. die Waldnaihe, wahrend die tibrigen Bedin- 
gungen (Klima, Boden, Vegetation) konstant bleiben. Eine Wiederhol- 
barkeit der Ergebnisse ist dabei stets mdglich. An einem Beispiel sei 
veranschaulicht, wie man im konkreten Fall vorgeht. 1952 fiel die groBe 
Zahl des Laufkafers Nebria brevicollis und der Ackerschnecke Agriolimax 
reticulatus in einem an das Feldgehdlz in Knoop angrenzenden Rapsfeld 
auf. Hierfiir konnte der Raps mit seiner reichen Unkrautflora, seiner 
uppigen Vegetation und dem daher feuchteren Mikroklima ebenso ver- 
antwortlich sein wie die Waldnahe. 1953 wurde ein Rapsfeld ausgesucht, 
das weiter vom Wald entfernt lag. Diesmal fehlte Nebria fast ganz, 
wahrend Ackerschnecken wieder in groBen Mengen auftraten. Das an 
das Gehdélz grenzende Rapsfeld vom Vorjahre, das nun Winterweizen 
trug, hatte dagegen wenig Schnecken, aber wiederum sehr viele Nebria- 
Laufkafer aufzuweisen. Das Massenauftreten der letzteren auf den 
Feldern wird also durch Waldnahe, das der Schnecken durch Raps- 
kulturen begiinstigt. 


Die Unterschiede der Besiedlung zwischen waldfernen und wald- 
nahen Feldern waren im ganzen aber dennoch unerwartet gering. Es 
gibt verhaltnismaBig wenig Arten auf dem Feld, die dort infolge der 
Waldnaihe vorkommen oder begiinstigt werden. Das gilt auBer fir 
Nebria brevicollis unter anderem fiir den Laufkafer Carabus nemoralis, 
den Weberknecht Mitopus morio, die Spinnen T'rochosa terricola und 
Lycosa saccata. Der Grund fiir die geringen Unterschiede diirfte darin 
liegen, daB im Untersuchungsgebiet von Ostholstein ein Netzwerk von 
Wallhecken (Knicks) die Feldfluren umschlieBt. Dieser Heckentyp 
besitzt, wie ich frither gezeigt habe (T1scHLER 1948), bereits eine Fiille 
von Wald- und Waldrandtieren. Nicht anders als bei Waldnahe dringen 
diese auch von den Hecken her auf eine 20—30 m breite Randregion 
der Felder. In heckenlosen Gebieten kann sich der Unterschied von 
Waldferne oder -naihe wenigstens in der Randregion der Felder wider- 
spiegeln. Diese Tatsache bestiitigte sich an der Wanzenfauna der Roggen- 
felder in Polen (Srrawmysk1 1956). Meine Vermutung, da® das groBere 
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biologische Fassungsvermégen eines kleinen Waldes einen starkeren 
Druck auf angrenzende Felder ausiiben kénnte, als er von Hecken her 
erfolgt, traf nicht zu, wenn man von wenigen Arten absieht. AuBerdem 
gibt es mit Ausnahme der Staphyliniden nicht viele Tiere, die Feld- 
gehédlzen und Feldern gemeinsam sind. Die Lebensgemeinschaften 
beider Biotope erwiesen sich als recht unterschiedlich. Obgleich die 
heutigen Feldfluren friiher von Wald bedeckt waren, hat sich das 
urspriingliche Faunenbild ganz verdéndert. Nur das echte Edaphon ist, 
wie Lumbriciden und Myriapoden zeigen, weniger von der Umgestaltung 
der Landschaft beeinfluBt. 

Anders verhalt es sich mit den Beziehungen zwischen Feldern und 
Wald in der kalten Jahreszeit. Hier konnte besonders RENKEN (1956) 
in Schleswig-Holstein einen guten Einblick tiber die Bedeutung von 
Hecken und Waldrandern als Winterlager fiir Feldtiere geben. Er unter- 
schied Nah- und Ferniiberwinterer. Die ersten suchen jeweils die ihrem 
Brut- und FraBplatz am nachsten gelegenen Winterquartiere auf, die 
sowohl Feldgehélze wie Wallhecken betreffen kénnen, welche an die 
Feldkulturen grenzen. Die Ferniiberwinterer aber beziehen bestimmte 
Winterlager, gleichgiltig in welcher Entfernung die Feldfluren zu diesen 
liegen. Sie konzentrieren sich daher eher an Waldrandern geeigneten 
- Bodentyps als an Hecken. 


In den Feldgehdélzen bevorzugen Nah- und Ferntberwinterer ganz 
entschieden die Randregion des Waldes. Mit dem Gehdlzinneren besteht 
somit weder im Sommer noch im Winter eine ausgesprochene Wechsel- 
beziehung von den Feldern her. Wohl aber stellt der Waldrand zu jeder 
Jahreszeit ein Optimum der Artenmannigfaltigkeit dar, wie es weder im 
Waldinneren noch in der Feldmitte erreicht wird. Hier begegnen sich 
gleichermaBen Wald- und Feldtiere. In quantitativer Hinsicht besitzt 
die auBerste Feldrandzone die geringste Zoomasse, weil das Abnehmen 
der rauberischen Feldtiere von der Mitte zum Rand hin zahlenmaBig 
an diesem durch Besucher aus dem Wald nicht ausgeglichen wird. 


ILI. Einflup des Fruchtwechsels auf die Fauna der Felder 
und Feldgehélze 

Auf Grund des Vergleichs der Fallenfange in den verschiedenen 
Kulturen kommt man zu folgenden Ergebnissen: 

1. Riiben- und Kartoffelfelder besitzen im Vergleich zur Winter- 
halmfrucht (Weizen, Gerste) eine verarmte Lebensgemeinschaft, weil 
viele Arten durch die standige Beunruhigung der Bodenbearbeitung 
vom Frithjahr bis in den Sommer hinein ihre Existenzmdéglichkeit ver- 
lieren oder wenigstens ins Pejus geraten (Beispiele: Lycosiden, Carabus, 
Philonthus). 
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2. Arten, deren Entwicklung spater abgeschlossen ist, kénnen sich 


unter Umstanden auch noch auf den Hackfruchtkulturen gut entfalten 
(Beispiele: Pterostichus vulgaris und niger, Phalangium opilio). 


Diese Beobachtungen stimmen mit den von HeypEMANN (1953) 
an Kartoffel- und Roggenfeldern gewonnenen gut tiberein. 


Wie verhilt es sich mit den Rapskulturen im Vergleich zu den oben 
genannten Feldern? Im ganzen gesehen erinnert die Zusammensetzung 
ihrer Bodenoberflichenfauna mehr an diejenige der Halm- als an die 


Tabelle 11. HinfluB der Fruchtfolge auf die Populationsdichte 
charakteristischer Tiere der Bodenoberfliche 
auf Lehmfeldern 
(nach Fallenfangen im Raum um Kiel 1952—1955) 


arten ion: (| Fentaeas tetas 

Agriolimax reticulatus . +++ ++ 2e 
Porcellio rathkei . . . . ++ + +: 
Tachinus rufipes. . . . | ++ + 
Cylindroiulus teutonicus se¢5 seae + 
Xantholinus angustatus 

und linearis. . ... ++ =f + 
Philonthus fuscipennis 

und laminatus. . . . ++ ++ (+) 
Carabus auratus und 

granulatus ..... aoe Se (+) 
igcogicent s.r | te tes oe +++ (+) 
Nebria brevicollis . .. ++ +++ + 
Oxytelus rugosus. . . . ++ spat sp tecte 
Pterostichus vulgaris 

undinigens. VAM ne? + + Se 
Trechus quadristriatus . + ++ +++ 
Oedothorax apicatus + ++ +++ 
Hrigone atra 

und dentipalpis . . . + oe sub st 
Aleochara bipustulata. . + + ++ 
Phalangium opilio + + ea 


der Hackfriichte. Das mag an der langen stérungsfreien Zeit dieser 
Kulturen liegen. Allerdings zeichnen sich zum mindesten in quanti- 
tativer Hinsicht auch Unterschiede ab, die aus Beispielen der Tabelle 11 
za ersehen sind. Vielleicht infolge des feuchteren Mikroklimas er- 
reichen einige Arten in fiir sie klimatisch giinstigen Jahren im Rapsfeld 
besonders hohe Populationsdichten wie die Ackerschnecke Agriolimax 
reticulatus, die Feldassel Porcellio (Tracheoniscus) rathkei oder der 
Kurzfliigler Tachinus rufipes. Andere, in Getreidefeldern optimal 
gedeihende Arten treten auf den Rapskulturen bereits zuriick, wenn 
auch nicht in dem Ausma8 wie auf Hackfruchtfeldern. Dies be- 
trifft Carabus, Nebria und Lycosiden, andererseits aber auBerdem 
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Arten, die in Riiben- oder Kartoffelfeldern durchaus hohe Bevdl- 
kerungszahlen erreichen wie die Spinnen Oedothorax apicatus, Erigone 
atra und dentipalpis oder die Laufkafer Pterostichus vulgaris, Pt. niger 
und T'rechus quadristriatus. 


So sehr sich der Fruchtwechsel auf die Biozénose der Felder aus- 
wirkt, indem Pro- und Regressionsphasen einer sukzessionsahnlichen 
Entwicklung einander folgen, so wenig wird die Lebensgemeinschaft 
der Feldgehdlze davon berihrt. Gewi8 dringen Nebria brevicollis oder 
Carabus nemoralis lieber auf ein vor dem Wald liegendes Raps- oder 
Getreidefeld als auf Riibenkulturen; gewiB dehnt umgekehrt Oarabus 
coriaceus infolge seines spaten Erscheinens seine Streifziige eher auf ein 
angrenzendes Hackfruchtfeld aus, das noch eine schiitzende Vegetations- 
decke besitzt, als auf Getreide oder Raps, die umgepfliigt sind oder in 
Stoppeln stehen. Die echten Feldtiere sehen sich jedoch wahrend der 
Vegetationszeit keineswegs, etwa infolge einer fiir sie ungiinstigen Kul- 
tur, veranlaBt, im Wald Schutz zu suchen. Das trifft hdchstens fiir 
wenige Individuen von ihnen zu. So fiel mir z.B. auf, daB bei Hack- 
fruchtkultur die eurytope Wolfsspinne Lycosa saccata sich zahlreicher 
als sonst am Waldrand aufhielt. Vielleicht war es auch kein Zufall, daB 
Carabus auratus in dem Jahr, als Riiben vor dem Feldgehdlz bei Knoop 
standen, gelegentlich am Waldrand, ja sogar im Waldinneren gefunden 
wurde. Die Hauptmenge der Feldtiere weicht indessen auf andere Felder 
aus, viele gehen vorher durch die BewirtschaftungsmaBnahmen zu- 
grunde. Feldspinnen gehoren gréBtenteils zu den Luftseglern. Staphy- 
liniden, Silphiden und manche Carabiden machen von ihren Fligeln 
Gebrauch. Unter den GroBcarabiden gibt es zwar viele fltigellose 
Arten, doch sind gerade sie Laufer mit einem recht grofen Aktions- 
radius. Durch Markierung stellte ScHERNEY (1953) fest, daB Carabus- 
Arten und Pterostichus vulgaris in wenigen Wochen etwa 200m weit 
wanderten; SKUHRAVY (1956) fand markierte Pterostichus cupreus schon 
nach 10 Tagen in Entfernungen von 75 m wieder. 

In der kalten Jahreszeit kann der Waldrand wenigstens hinsichtlich 
der Nahiiberwinterer ein von der angrenzenden Kultur beeinfluBtes 
unterschiedliches Faunenbild zeigen. 


IV. Okologische Herkunft der Feldfauna 


Die Frage nach der Herkunft der Pflanzen und Tiere auf den vom 
Menschen geschaffenen Griinlandflachen und Feldfluren greift ein beson- 
ders interessantes Problem der Okologie der Kulturlandschaft an. Sie 
wurde zum ersten Mal von SueLrorp (1915) fiir landwirtschaftliche 
Schadlinge im Osten der USA gestellt und dahingehend beantwortet, 
daB nur wenige Arten, und zwar vorwiegend Obstschaédlinge vom Wald 
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stammen. Die Mehrzahl der Feldschadlinge war am Rand von Teichen 
und Seen, an Ufern von Fliissen oder an feuchten Waldrandern, welche 
Niederungsmoore umschlossen heimisch. 


Auf Grund seiner Untersuchungen tiber die Lebensgemeinschaften 
der Collembolen befaBte sich Gisty (1943) mit der gleichen Frage. Er 
stellte fest, daB der Wald, aus dem der groBte Teil des bearbeiteten 
Kulturlandes hervorgegangen ist, ganz andere Charakterarten dieser 
Tiergruppe besitzt. Eine ebenfalls vom Kulturland Mitteleuropas ver- 
schiedene Collembolenassoziation haben steppenartige, trockene Bio- 
tope. Die Herkunft der Collembolen der Kulturwiesen konnte nach der 
Ubereinstimmung im Artenspektrum nur in Hoch- und Niederungs- 
mooren legen. 


In einer besonderen Studie habe ich das Problem fiir Mitteleuropa 
an Hand der Kulturpflanzen und ihrer Phytophagen weiter zu klaren 
versucht (TIScHLER 1955b). Wiederum ergab sich eindeutig, daB in 
erster Linie Elemente der feuchten Litoraea-Biotope auf den Kultur- 
flachen begiinstigt werden. Der Anteil der Steppenpflanzen und Steppen- 
tiere ist hier verhaltnismaBig gering. SchlieBlich machte sich KRavusE 
(1956) tiber die Herkunft der Unkrauter Gedanken. Er wies nach, daB 
sehr viele von ihnen an Strandwallen, Spiilsiumen, abbrechenden 
Steilufern, an Vogelkolonien langs der Kiiste oder in FluBauen, auf 
arktischer FlieBerde usw. schon immer geeignete Plaitze gefunden haben. 


Vorliegende Arbeit kann die aufgeworfene. Frage auf eine noch 
breitere Grundlage stellen, wenn sich auch die Ergebnisse zunachst 
auf die Verhaltnisse in Mitteleuropa beschranken. Dieses Gebiet, das 
ebenso wie der Osten der USA urspriinglich bewaldet war, gehért 
eigentlich zum Silvaea-Landschaftstyp, also zum Bereich der mesophilen 
Sommerlaubwalder. Ihm habe ich schon friiher die Litoraeabiotope 
gegentibergestellt, die alle Lebensriéiume umfassen, welche sich mehr 
oder weniger an offene Wasserflichen anlehnen, hohen Grundwasser- 
stand oder andere Méglichkeiten geniigender Wasserversorgung besitzen, 
jedoch keinen Wald tragen. Hier lassen sich kahle und bewachsene 
Ufer von eutrophen Gewissern aller Art, Meereskiisten, Rdhrichte, 
Uberschwemmungsgebiete, Niederungsmoore und Naturwiesen 6ko- 
logisch zusammenfassen (TISCHLER 1955a). Bodennasse und hohe Luft- 
feuchtigkeit sind also gewéhnlich im Uberflu8 vorhanden, und mit 
diesen Bedingungen miissen sich daher die Organismen in erster Linie 
auseinandersetzen. 


Im Kapitel D wurde bei jeder Tiergruppe auf Ubereinstimmungen 
zwischen der Fauna der Felder und derjenigen der Litoraea-Landschaft 
hingewiesen. Ich brauche daher die vielen Beispiele an dieser Stelle 
nicht nochmals aufzufiihren. Wenn wir von Besuchern und Nachbarn 
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absehen, sind von der urspriinglichen Waldfauna, die vor der Abholzung 
und Urbarmachung auf den heute in Felder umgewandelten Flichen 
lebt, nicht allzu viele Arten iibriggeblieben. Jedenfalls sind es nur 
solche, die Bodenbearbeitung oder zeitweises Fehlen der Vegetation 
vertragen oder in der ungiinstigen Zeit sich tiefer in die Erde zuriick- 
ziehen kénnen. Waldtiere auf Feldern finden wir unter Regenwiirmern, 
Diplopoden, Geophiliden, aber auch bei einigen Carabiden (z.B. Ptero- 
stichus vulgaris), Staphyliniden und Spinnen. Die meisten Tiere und 
Pflanzen der Felder im maritim beeinfluBten Mitteleuropa stammen jedoch 
zwetfellos aus Litoracabiotopen, wenn auch manche von ihnen kaum mehr 
thre urspriingliche Herkunft erkennen lassen. 

Worin liegt die Ubereinstimmung zwischen Litoraealandschalt und 
Kulturfeldern, obgleich letztere doch die unmittelbare Wassernihe ver- 
missen lassen ? 

I. Wenigstens auf lehmigen Feldern entstehen durch die dichte 
Vegetationsdecke in bestimmten Jahreszeiten mikroklimatische Ver- 
hiltnisse, die den Anspriichen der Litoraea-Arten an Feuchtigkeit und 
Kiihle gerecht werden. ' 

2. Bodenbearbeitung und Ernte fiihren zur gleichen Instabilitét des 
Lebensraumes, wie sie oft fiir Ktisten, tiberschwemmte FluBauen, Prall- 

_ hange der FluBtaler, Lockerschuttboden in Gletschernihe oder arktische 
FlieBerde typisch ist. Besonders von Herbst. bis Frihjahr entstehen 
durch Absterben der Vegetation, Anderung der Wasserstandslinie, Eis- 
gang oder andere destruktive EHreignisse ungiinstige Lebensbedingungen, 
welche die Tiere zum Aufsuchen anderer Biotope zur Winterzeit oder 
anderer Uferstellen zur Vegetationszeit veranlassen. Beides trifft, wenn 
auch durch verschiedene Ursachen bedingt, fiir die Feldtiere zu, von 
denen viele die Felder zur Uberwinterung verlassen oder bei Stérung 
durch MaBnahmen der Bewirtschaftung wahrend der Vegetationszeit 
andere Feldbestinde besiedeln, die in Ruhe liegen. 

3. Kahle oder vegetationsarme, stellenweise mit faulenden Stoffen 
bedeckte Ufer und Kiistenstreifen sind Pionierphasen im Sukzessions- 
geschehen, das iiber Niederungsmoore bis zu Bruchwaldern oder an der 
Meereskiiste bis zu Salzwiesen fiihrt. Felder stellen ebenfalls lange Zeit 

hindurch solche Pionierbiotope dar, wo nackte Flaichen manche Tiere 

zur Hiablage locken, Laufertypen eine ihnen gemaBe Milieustruktur fiir 
ihre Raubziige finden und faulende Stoffe (Ernteriickstande, Mist) den 

Saprophagen giinstige Nahrung bieten. Interessanterweise finden wir 

zum Teil Vertreter der gleichen Tiergattungen das Sukzessions- 

geschehen auf Neuland in Gletschernihe einleiten (J ANETSCHEK 1949). 


4. Nicht nur manche Unkrauter, sondern auch Kulturpflanzen 
stammen aus Litoraeabiotopen. Ich habe schon an anderer Stelle aus- 
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einandergesetzt, daB die angebauten Chenopodiaceen, Cruciferen sowie 
Hafer und Klee dazu gehéren, denen viele phytophage Tiere gefolgt 
sind (TiscHLER 1955b). Nicht nur als Nahrung, sondern als dhnliche 
Strukturelemente zum Wohnen kénnen manche Pflanzen die Biotop- 
umstellung von Tieren erleichtern. Fiir diese Tatsache médgen der 
Getreiderohrsinger (Acrocephalus palustris) und die Zwergmaus (Micro- 
mys minutus) angefiihrt sein, die beide urspriinglich im Réhrichtgiirtel 
der Seen heimisch sind (FRANK 1952). 


Wir sehen also, da& mikroklimatische Verhaltnisse, Ertragen der 
Instabilitét des Milieus sowie Struktur und Ernahrungsbedingungen 
des Lebensraums zwischen Feldern lehmiger Béden und Litoraea- 
biotopen zu einer Paralle!e fiihren kénnen, die sich in der gesamten 
Lebensgemeinschaft widerspiegelt. Welche Folgerungen ergeben sich 
aus dieser Erkenntnis fiir die allgemeine Okologie ? 


Lange Zeit hindurch haben die Okologen die Kulturlandschaft ver- 
nachlassigt und sich nur mit den dort auftretenden Schaderregern der 
Kulturpflanzen und deren natiirlichen Feinden befaBt. Viele falsche 
Ansichten iiber die itibrige Feldfauna beruhen darauf, da8 man die 
Untersuchungen auf den Feldrand beschrankte, statt wenigstens 20 bis 
30 m weit auf das Feld zu gehen. Daher konnte noch BucK1E (1923) 
die irrige Ansicht vertreten, daB es im Gegensatz zur Graslandfauna 
keine typische Insektenfauna der Felder gibt, sondern daB die einzelnen 
Arten von den verschiedensten umgebenden Biotopen, besonders vom 
Wald her kamen. 


RAMMNER (1952/53) verneint allgemein die Existenz von charakte- 
ristischen Lebensgemeinschaften der Felder und behauptet, die Organis- 
menwelt eines bestimmten Feldes zeige langere Zeit hindurch keine 
Konstanz. Offenbar denkt er dabei nur an den Wechsel der Kultur- 
pflanzen und deren mono- und oligophagen Bewohner. Ich hoffe 
gezeigt zu haben, daB dies nicht zutrifft, sondern sich trotz der Frucht- 
folge ein standortgebundener Artenanteil, wenn auch in schwankenden 
Mengenverhaltnissen halt. AuSerdem darf man ebensowenig nur. ein 
einziges Feld allein betrachten, wie es falsch ware, sich bei Unter- 
suchungen an einer Kiiste mit einem kleinen Abschnitt zu begniigen, — 
ohne die wechselnde Beschaffenheit der Kiiste auf eine gréBere Strecke 
hin zu beriicksichtigen. Destruktive Verdnderungen kénnen hier wie 
dort zu einer teilweisen Verlagerung der Organismenwelt an. andere 
Stellen fiihren. Rammners Meinung, daB den Feldern eucéne Arten 
fehlen, ist ebenfalls unzutreffend. Neben einer Fiille von Praferenten, 
die heute keinen anderen Lebensraum mehr in dhnlich hoher Zahl 
besiedeln, gibt es sogar spezifische Arten, die kaum mehr eine Bindung 
an ihre primadren Biotope erkennen lassen. Dies trifft z.B. fiir die 
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Trauermiicke Neosciara heydemanni zu (LENGERSDORF 1955), aber auch 
fiir Kafer wie Carabus auratus oder Ilyobates subopacus. SchlieBlich 
stimmt es nicht, da8 sich auf Feldern kein biozénotisches Gleichgewicht 
einstellen kénnte und daher alles im ,,ungeordneten Anfangsstadium“< 
stehenbliebe. Falls damit Pionierphasen im Sukzessionsverlauf gemeint 
sind, so lassen diese durchaus gesetzmaBige Verkniipfungen eines Wirk- 
und Abhangigkeitsgefiiges ihrer Elemente erkennen, die lange Zeit 
hindurch ihre Konstanz behalten, bis sich die Milieubedingungen grund- 
satzlich 4andern. ScHWENKE (1953) sieht in den Artenkombinationen 
der Felder lediglich ,,gleichgewichtslose Merozénosekomplexe und 
SCHWERDTFEGER (1956) gebraucht den Begriff des Biocénoids fir die 
Lebensgemeinschaft der Felder. 


Man darf jedoch nicht vergessen, daB der dynamische Spannungs- 
zustand in Pionierbiotopen immer viel labiler ist als in Klimax- 
biotopen. Das macht indessen fiir den Grundbestand der Feldfauna 
wenig aus, wie die Tatsache ihres gesetzmaBigen Vorkommens beweist. 
Kommt es zum O6rtlichen Verschwinden einer Population, so bleibt 
der Bestand der Art immer noch auf gréBere Flaichen hin gesichert, wie 
FRIEDERICHS (1957) am Beispiel der Blattlause sehr richtig ausfihrt. 
Ein dynamisches, biozénotisches Gleichgewicht erfordert nach FRIEDE- 
RIcHS nur, daB keiner der Antagonisten vdllig libergaltigs oder aus- 
geschaltet wird. 


V. Giiltigkeit der Ergebnisse fiir andere Gebiete 


Die Giltigkeit der Ergebnisse meiner Untersuchungen bleibt keines- 
wegs nur auf Schleswig-Holstein beschrankt. Arbeiten iiber die Tierwelt 
der Felder, Ufer und Walder, die mir aus anderen Landern Europas 
bekannt geworden sind, zeigen zwar klimatisch bedingte Verschieden- 
heiten in den Artenspektren, jedoch sind diese Unterschiede in der 
Feldfauna noch verhaltnismaBig am geringsten ausgepragt. Im gleichen 
Klimagebiet kann allerdings der Boden in verschiedener Weise die 
Fauna beeinflussen. Es sei nochmals darauf hingewiesen, daB in Schles- 
wig-Holstein mit seiner héheren Feuchtigkeit manche Arten auf Felder 
mit Sandboden beschrankt bleiben, die in Mitteldeutschland und Bohmen 
mit ihrer gr6Beren Sommertrockenheit bindige Béden besiedeln. Kinige 
hygrophile Tiere der Felder Nordwestdeutschlands finden in Mittel- 
deutschland schon nicht mehr geniigend Feuchtigkeit auf den offenen 
Kulturflachen. Die Gegensitze zwischen sandigen und lehmigen Feldern 
der maritimen Gebiete verwischen sich nach den kontinentaleren 
Gegenden hin (SkuHRAvVY, miindliche Mitteilung). AuBerdem wird dort 
bereits der Anteil der Steppenarten auf den Kulturflachen gréBer (z.B. 
Zabrus und Brachynus). 
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Wieder anders liegen die Verhaltnisse in Steppen und Halbwisten- 
gebieten. Zwar bilden auch dort die Niederlassungen des Menschen in 
vieler Hinsicht Oasen fiir Tiere, die Wassernahe lieben, wahrend echte 
Steppen- und Halbwiistenarten zu Kulturfliichtern werden, wie FRANK 
(1950) in der Ukraine, Kriec (1940) in Patagonien feststellten. Auf den 
Feldern behalten aber viele Elemente der urspriinglichen Steppe ihre 
Bedeutung. Hieriiber verdanken wir GuiLaRov (1955), der die boden- 
bewohnenden und phytophagen Insekten der Ursteppe und der aus ihr 
in Ackerland umgewandelten Flachen vergleichend untersucht hat, wich- 
tige Aufschliisse. Nach brieflicher Mitteilung von GumLARoy sind die 
Felder der Steppenzone immer etwas feuchter als die urspriinglichen 
Steppenbéden, wahrend die Felder in der Waldzone Mitteleuropas 
etwas trockener als die urspriinglichen Wald- und Litoraeaformationen 
werden. Diese Nivellierung der Umweltverhaltnisse durch die Bewirt- 
schaftung spiegelt sich auch in der Fauna wieder. Aus dem gleichen 
Grund ist es erklarlich, daB in den Trockenwaldern Italiens Carabiden 
und andere Insekten vorkommen. die in Mitteleuropa auf Feldern leben, 
umgekehrt Waldtiere aus Mitteleuropa in Italien die dort im Vergleich 
zum Wald feuchteren Kulturfelder besiedeln kénnen. 


Um zu allgemeinen synékologischen Gesetzmafigkeiten zu kommen, 
ist es notwendig, in anderen Landschaftsraumen und unter den ver- 
schiedensten Klimaverhaltnissen die gleichen Probleme zu untersuchen. 
Hinsichtlich der Feldbiozénosen ist dies bisher vor allem in Mittel- und 
Osteuropa geschehen. Fir die groBflaichigen Monokulturen Siid- und 
Nordamerikas sowie RuB®lands ergibt sich ferner die Frage, ob dort 
die jahrliche Neubesiedlung schwerer moéglich ist und ob der weniger 
intensive Fruchtwechsel sich gtinstig oder ungiinstig auf die Tierwelt 
auswirkt. Angewandte und allgemeine Okologie kénnen aus derartigen 
Untersuchungen Gewinn ziehen. 


Zusammenfassung 


Mit der Bodenfallenmethode wurden von 1952—1955 biozénotische 
Untersuchungen an Feldern und Feldgehélzen in Schleswig-Holstein 
durchgefiihrt, um die charakteristischen Artenassoziationen der Tiere 
auf der Bodenoberfliche beider Biotope und das Ma8 ihrer Wechsel- 
beziehungen kennenzulernen. 


Kin Material von 25000 Tieren der Makro- und Megafauna wurde 
determiniert und ausgewertet. Der Schwerpunkt der Untersuchungen 
lag auf einem Feld, das in der Fruchtfolge von 1952—1955 Winterraps, 
Winterweizen, Wintergerste und Zuckerriiben trug und an ein Feld- 


gehdlz grenzte. Hinige Felder in Waldentfernung dienten als Ver gleichs- 
flachen. 
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Oligochaeta, Gastropoda, Isopoda, Diplopoda, Chilopoda, Araneida, 
Opilionida, Coleoptera, Formicidae und einige anderen Insektengruppen 
sowie Vertebrata wurden 6kologisch analysiert und die Fangergebnisse 
durch Freilandbeobachtungen erginzt. 40% aller Individuen gehérten 
den Carabiden, 20% den Spinnen, 15% den Staphyliniden und 7% den 
Schnecken an. 


Die Lebensgemeinschaften der untersuchten Strukturteile beider 
Biotope erwiesen sich als sehr unterschiedlich. Dies zeigte sich im 
Arten- und Gruppenspektrum, in Abundanzverhiltnissen, GréB8en- 
kategorien, Ernihrungstypen und Haupterscheinungszeiten. Mit Aus- 
nahme der Staphyliniden sind verhiltnismaBig wenig Tiere beiden 
Lebensraumen gemeinsam. Carabiden, Staphyliniden und phytophage 
Kafer der bodenoberflaichennahen Pflanzenschicht zeigten gréBeren 
Artenreichtum auf den Feldern. Schnecken, Asseln, Lithobiiden, 
Spinnen, Opilioniden, Silphiden und Ameisen herrschten nach der 
Artenzahl im Wald vor. Im allgemeinen erreichten Feldtiere der Boden- 
oberflache héhere Populationsdichten als vergleichbare Waldtiere. Die 
gr6Bten Arten jeder Tiergruppe fanden sich im Wald. Etliche Gat- 
tungen besitzen in Wald und Feld vikariierende Arten. Die Haupt- 
erscheinungszeit der Feldtiere der Bodenoberflache liegt friiher im Jahr 
als die der Waldtiere; viele Charakterarten der letzteren treten erst im 
Spatsommer und Herbst auf. 


Die Unterschiede der Besiedlung zwischen waldfernen und wald- 
nahen Feldern erwiesen sich in einer Heckenlandschaft als gering. Dies 
liegt daran, da8 die Feldrandzone, welche an Hecken grenzt, die gleichen 
Waldbesucher enthalt wie die Feldgehdlzen benachbart liegende. Nur 
wenige Arten wie z. B. Nebria brevicollis und Carabus nemoralis konnen. 
selbst in einer Heckenlandschaft waldnahe Felder starker besiedeln als 
waldferne. Walder haben fiir die Feldtiere, besonders in ihrer Randregion, 
im Winter gréBere Bedeutung als wahrend der Vegetationszeit. Zwischen 
den Innenbereichen der Walder und Felder bestehen dagegen weder im 
Sommer noch im Winter nennenswerte Wechselbezichungen in der 
Kleintierwelt der Bodenoberflache. 


Auf Feldern mit Getreide, Raps und Hackfriichten unterscheidet 
sich entsprechend den unterschiedlichen mikroklimatischen Verhalt- 
nissen, der verschiedenen Zeit der Vegetationsentfaltung und der 
langeren oder kiirzeren Ungestortheit der Kulturen Arten- und Indi- 
viduenreichtum. Die meisten Arten und die groéBte Zoomasse auf der 
Bodenoberflache kommen bei Wintergetreide, die geringste bei Hack- 
friichten vor, wahrend Raps eine Mittelstellung einnimmt. So sehr sich 
der Fruchtwechsel in quantitativer Hinsicht und als Defektsetzung auch 
qualitativ auf die Feldbiozénose auswirkt, so wenig wird die Lebens- 
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gemeinschaft der Feldgehélze davon berihrt. Die echten Feldtiere 
weichen wahrend der Vegetationszeit den sie bedrangenden MaSnahmen 
der Bewirtschaftung nicht nach dem Wald, sondern nach anderen 
Feldern aus. 


Obgleich die Kulturfelder im Untersuchungsgebiet friher bewaldet 
waren, kénnen sich nur wenige Waldtiere auf den heute bewirtschafteten 
Flachen halten. Abgesehen von regelmaBigen Besuchern aus dem Wald, 
die nur auf eine etwa 20—30 m breite Feldrandzone dringen, finden wir 
auf den Feldern verhaltnismaBig wenig indigene Waldarten, von denen 
zudem noch die meisten in Bruchwaldern heimisch sind. Stark begiin- 
stigt zeigen sich indessen die Tiere der Litoraea-Landschaft auf den 
Kulturflichen. In manchen Fallen ist ihre urspriingliche Zugehérigkeit 
zu dieser kaum noch zu erkennen. Mindestens im maritimen Klimagebiet 
der sommergriinen Laubwilder stammt die Feldfauna weitgehend von 
Ufern, Kiisten, Niederungsmooren, FluBauen, Prallhangen der Flub- 
taler usw. Auf diese Beziehungen wird in den speziellen Kapiteln jeweils 
hingewiesen. Griinde fiir die Ubereinstimmung zwischen Kulturfeldern 
lehmiger Boden und Litoraeabiotopen ergeben sich in mikroklimatischen 
Verhaltnissen, Instabilitét des Lebensraums, Milieustruktur, LEr- 
néihrungsbedingungen und der Tatsache, da beide Biotoptypen 
Pionierphasen eines Sukzessionsgeschehens verhaltnismaBig feuchter 
Standorte sind, die immer wieder auf ihr Anfangsstadium zuriick- 
geworfen werden. 


Es wird gezeigt, daB auch Kulturfelder Lebensgemeinschaften mit 
Charakterarten und Leitformen besitzen, immer wiederkehrende bio- 
zonotische Konnexe bilden und selbst durch die Fruchtfolge auf gréBere 
Areale gesehen nicht ihr charakteristisches Biogefiige verlieren. Man 
mu8 allerdings einen einzelnen Feldbestand nicht isoliert, sondern im 
weiten Zusammenhang der Agrarlandschaft sehen. 


Die Ergebnisse haben mindestens fiir das maritim beeinfluBte Klima- 
gebiet Mitteleuropas Giiltigkeit. Nach kontinentaleren Gebieten hin 
beginnen sich Unterschiede bemerkbar zu machen. Der Anteil von 
Steppentieren nimmt zu. Ferner besiedeln Arten, die in Nordwest- 
deutschland mit seinen héheren Feuchtigkeitsverhaltnissen fir Felder 
leichter Béden charakteristisch sind, in Mitteldeutschland und Béhmen 
mit der dort gré8eren Sommertrockenheit auch bindige Béden. Manche 
hygrophile Arten der Felder Schleswig-Holsteins finden in Mittel- 
deutschland nicht mehr geniigend Feuchtigkeit auf den Kulturflachen. 
In eigentlichen Steppengebieten wie etwa der Ukraine beschranken sich 
Litoraeatiere mehr auf die unmittelbare Umgebung des Menschen, 
wahrend dort auf den Feldern dafiir echte Steppentiere eine gréBere 
Rolle spielen. 
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BEITRAGE ZUR KENNTNIS VON LEBENSWEISE 
UND KORPERBAU DER LARVE UND PUPPE 
VON HYDROPSYCHE Picr. (TRICHOPTERA) 
MIT BESONDERER BERUCKSICHTIGUNG DES NETZBAUES 
Von 
WERNER SATTLER* 
Mit 39 Textabbildungen in 79 Einzeldarstellungen 
(Hingegangen am 1. August 1957) 
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A. Einleitung und Fragestellung 
I. Netze im Tierreich 


Wir kennen eine ganze Reihe von Organismen, die Gebilde hervor- 
bringen, welche wir als ,,Netze“ bezeichnen oder wenigstens mit diesem 
Begriff in Zusammenhang bringen. 

Dabei sind wir uns wohl kaum immer dariiber im klaren, daB die 
meisten dieser Produkte mit Netzen nur eine 4uBerliche oder tiberhaupt 
nur sehr geringe Ahnlichkeit haben. Denn Netze sind dadurch gekenn- 
zeichnet, daB ihre Strukturelemente Faden in Hin- oder Mehrzahl dar- 
stellen, die derart verarbeitet worden sind, daB regelmaBige und unter- 
einander gleichformige Maschen entstehen. Die Maschen diirfen dabei 
einen gewissen, im Verhaltnis zur Dicke der Faden stehenden Durch- 
messer nicht’ unterschreiten, da wir dann von einem Gewebe reden. 
~ *Herrn Prof. Dr. W. E. ANKEL, meinem hochverehrten Lehrer, danke ich hiermit 
dafiir, daB er mir die Bearbeitung dieses Themas iiberlassen, und er mir mit Rat und 


Tat zur Seite gestanden hat, meine Untersuchungen zu Ende zu fiihren, auf das 
herzlichste. Ebenso bin ich Herrn Dozent Dr. J. Itu1us fiir mancherlei wertvolle 


Anregungen zu Dank verpflichtet. 
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Simuliidenlarven (Dipt.) vermégen nach WESENBERG-LuND (1943) 
und andern Beobachtern unter Verwendung ihres Spinndrtisensekretes in 
Zusammenarbeit ,,Netze (unsicherer Funktion) herzustellen (die man 
irrtiimlich der Gefaihrlichkeit fiir Fischbrut verdachtigt hat). Von vielen 
andern Insekten sind die mannigfaltigsten, ebenfalls aus Sekret gefertigten 
Gebilde bekannt geworden, die im Dienste der Metamorphose stehen, und 
deren Struktur als ,,netzartig‘‘ gekennzeichnet worden ist. Solche finden 
sich bei den Lepidopteren (besonders sch6n bei Trichostibas, Hyponomeu- 
tidae, Franz 1955), Neuropteren, Trichopteren, Coleopteren u. a. Zum 
Nahrungserwerb benutzte Vorrichtungen, die als ,, Netze‘‘ bezeichnet oder 
mit ,,Netzen‘‘ verglichen werden, sind 
Schleimabsonderungen mancher Turbel- 
larien, der Wurmschnecken (Vermetus), 
gewisser Borstenwirmer, vielleicht einiger 
Holothurien, ferner die Fangapparate der 
Appendicularien, vor allem aber diejenigen 
der Spinnen und einer Anzahl Insekten. 
SchlieBlich waren in diesem Zusammenhang 
auch die ,,netzartigen‘‘ Plasmaausstrah- 
lungen vieler Protozoen zu erwahnen, die 
Abb. 1. Ausschnitt aus einem zum gréten Teil wohl ebenfalls dem Nah- 

por ee rungserwerb dienen, sowie die ,,Netzfilter- 
apparate‘‘ gewisser Rotatorien. 

Wenn man tiberpriift, ob in allen diesen Fallen die Bezeichnung 
,,Netz‘ oder ein Vergleich damit wirklich angebracht ist, so wird nur ein 
kleiner Teil der genannten Produkte dieser Priifung standhaltén: ent- 
weder sind sie gar nicht durch Zusammenfiigen faidiger Bauelemente 
entstanden, und nur das fertige Produkt ahnelt einem Netz; oder aber 
die Bauelemente sind tatsaichlich Faden, die jedoch in der Art, wie sie 
verarbeitet, sind, keinerlei Maschen erkennen lassen. Letzteres gilt bei- 
spielsweise fiir fast alle ,,Fallstricknetze“‘, ,, Baldachinnetze‘‘ und ,,Raum- 
netze“‘ vieler Spinnenarten. Sie bestehen lediglich aus einem mehr oder 
weniger filzigen Gespinst. Nicht anders verhalt es sich mit den ,,Stand- 
seihnetzen‘‘ der Trichopterenlarven, wie sie namentlich von den Ver- 
tretern der Familie der Polycentropidae hergestellt werden. 

Anders aber sieht es bei einer weiteren netzbauenden Trichopteren- 
familie, den Hydropsychidae, aus (wenn wir von den bekannten ,,Rad- 
netzen‘ der Araneida absehen, bei denen man, trotz allem Regelmak, 
,,bemangeln‘ kénnte, daB sie sich aus Maschen zusammensetzen, die 
keineswegs alle von gleicher GréBe und Form sind): in den Netzen der 
Hydropsyche-Larven haben wir Gebilde vor uns, denen wir mit Recht 
die Bezeichnung Netz zubilligen kénnen. Hier sind die Faden wirklich 
so verarbeitet, da sie ungemein regelmaBige und unter sich so gut wie 
vollig gleichformige Maschen zwischen sich freilassen (Abb. 1). Aller- 
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dings hesteht auch hier noch-ein Unterschied gegeniiber den von mensch- 
licher Hand gefertigten Netzen: die Maschen sind nicht durch Verkniipfen, 
sondern durch Zusammenkleben. der-Faden zustande gekommen.. 

Es erscheint in diesem Zusammenhang nicht unangebracht, darauf hinzuweisen, 


da Knotenbildung bei tierischen Bauten lediglich von einigen Végelp, (Weber- 
vogel, Beutelmeise, Pirol) angewendet. wird. 


Hauptaufgabe dieser Arbeit ist.es, nach Méglichkeit die Herstellung 
pre ‘Netzes, aber auch die sonstigen-Bauhandlungen der Hydropsyche- 
: Larven zu verfolgen und‘ die Bautatigkeit mit ihren morphologischen 

und’ énatomischen Voraussetzungen zu analysieren. 


II. Die Gattung Hydropsyche 


Die ' Familie der Hydropsychidae mit ihrer Hauptgattung Hydro- 
psyche hat eine weltweite Verbreitung. Die Gattung ist in allen Erd- 
teilen yertreten; moglicherweise fehlt sie nur in der arktischen. Zone.: 

‘Aus Mitteleuropa kennen wir 11 Arten; auBerdem kommt noch eine: 
weitere Gattung der Familie mit'nur einer Art, Diplectrona felix McLacu., 
im mitteleuropdischen Raume vor. Wahrscheinlich bauen die Larven der 
verschiedenen H.-Arten alle Fangnetze; ob auch die Diplectrona-Larven 
dies tun, ist meines Wissens nicht bekannt. Jedenfalls verfertigen Larven 
fremdlandischer Gattungen der Familie Fangnetze gleicher, zumindest 
ahnlicher Bauweise wie unsere H.-Arten. 

Die H.-Larven’ gehéren dem ,,campodeoiden“‘ Larventypus an. Sie 
teilen die Eigenschaft, ihre Spinnfahigkeit in den Dienst der Ernahrung 
zu stellen, mit der Mehrzahl der tibrigen campodeoiden Formen unter 
den Trichopterenlarven, deren bekannteste Vertreter die Familie der 
Polycentropidae stellt, von denen: besonders die Neureclipsis MoLacu.- 
Larve mit ihrem erstaunlichen, groBen, trompetenférmgien Fangtrichter 
hervorzuheben ist. AuBer zum Bau der zur Ernahrung dienenden Ge- 
spinstflachen bedienen sich die campodeoiden Larven zum Teil aber 
auch ihres Labialdriisensekretes, um Fremdmaterialien bei der Her- 
stellung von an der Unterlage festsitzenden Wohnrohren und Puppen- 
gehausen aneinander. zu befestigen. 

Die ,eruciformen‘* Larven dagegen, die den andern Typus dec 
Trichoptereniarven ‘darstellen, fertigen in der Regel die bekannten trans- 
portablen Kécher an, die entweder ebenso wie die Wohnrohren der 
eampodeoiden’ aus Fremdmaterial und Spinnsekret bestehen oder ‘auch 
nur aus Sekret. 

Abgesehen von. diesen biologischen Eigenheiten unterscheiden sich 
beide Larventypen. durch ihre jeweilige Kérperform, worauf bereits die 
Bezeichnungen : ,,campodeoid* (Campodea-artig) und eruciform (Raupen- 
formig) hindeuten. Die campodeoiden haben gewéhnlich einen kom- 
pressen Korper und halten den Kopf in Verlingerung der Kérperlangs- 
achse; die eruciformen Larven haben meistens einen drehrunden Kérper, 
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und der Kopf bildet mit der Kérperlingsachse einen rechten oder 
stumpfen Winkel. 

Den eigenen Untersuchungen sei zundchst noch ein Uberblick iiber 
die Biologie und Erforschungsgeschichte der Gattung H. vorausgeschickt: 


1. Biologie. Es ist meines Wissens nichts bekannt geworden, wodurch sich die 
Imagines der Gattung Hydropsyche von den iibrigen Trichopteren wesentlich unter- 
scheiden. Anscheinend wissen wir aber auch itiberhaupt verhaltnismaBig wenig 
iiber die erwachsenen Trichopteren, was zweifellos mit der Unauffalligkeit ihres 
AuBeren und ihrer Lebensweise in Zusammenhang steht. Im allgemeinen sind sie 
schlechte Flieger aber hurtige Laufer, vorziiglich die H.-Arten. Die Frage, ob die 
Trichopteren-Imagines Nahrung aufnehmen oder nicht, ist von verschiedenen 
Autoren, besonders von D6HLER (1914), durch Fiitterungsversuche mit Zucker- 
wasser zugunsten der ersteren Ansicht entschieden worden. Sie lecken in Freiheit 
wohl zuckerhaltige Pflanzensifte auf. Schwarmbildungen kommen vor; gerade 
gewisse Hydropsychiden treten gelegentlich in Massenschwarmen auf. In Amerika, 
wo solche Massenvorkommen namentlich von diesen (BETTEN 1934), aber auch 
anderen Formen vielfach gemeldet werden, hat man sogar schon gewisse allergie- 
artige Hauterkrankungen der Einwohner in den betreffenden Distrikten damit in 
Zusammenhang gebracht (Fligelhaare ?!) (miindliche Mitteilung von Mr O. GEORGE 
Scoumann, USA.). 

D6uLER (1914) schildert die Paarung und Begattung von H. ornatula McLacu. 
Die Eiablage von H. angustipennis wurde von Bapcooxk (1952, 1953) beschrieben. 
Das 2 geht dabei unter Wasser. 

Die Trichopteren-Hier bilden fast ausnahmslos Laichmassen. Man unterscheidet 
kittartige und gallertartige. Bei ersteren ist, im Gegensatz zu letzteren, ein nur 
sparliches Hiillsubstrat vorhanden, das im Wasser nicht aufquillt; die Hier liegen 
in einer flachen Schicht mit den Langsseiten dem Substrat auf. Kittlaiche werden 
stets so befestigt, daB sie nicht trocken fallén kénnen. Das Gelege von H. ist ein 
solcher kittartiger Laich. 


Die Embryonalentwicklung beansprucht je nach Temperatur 10—14 Tage. 

SiiTaLa (1907) hat an im Aquarium aufgezogenen H.-Larven 5 Entwicklungs- 
stadien festgestellt, von denen das erste 10 Tage dauert. Erst nach der ersten 
Hautung erhalten die Larven die fiir die ganze Familie charakteristischen ventralen 
Kiemenbiischel, vorher fehlen sie. 

Larven von 8 mm Lange bauen, wie ich feststellen konnte, bereits Fangnetze 
geradeso wie die erwachsenen, die maximal.20 mm Korperlange erreichen, nur sind 
die Netze verhaltnismaBig kleiner. Ob auch noch kleinere Larven sich ebenso 
verhalten, habe ich nicht beobachtet. Da in der Literatur der Ausdruck ,,Netz‘‘ 
auch haufig fiir die Wohnung oder irgendwelche Gespinste unregelmaBiger Art 
gebraucht wird, vermag ich nicht.zu entscheiden, was Umno (1952) gemeint hat, 


wenn er sagt, daB die Larven des ersten Stadiums japanischer H.-Arten ,,construct 
nets“. 


Die Larven leben in schnellstrémenden Bachen. Besonders zahlreich finden sie 
sich in solchen Abschnitten, wo sich, wie man das haufig findet, Barrieren von 
gréBeren Steinbrocken gebildet haben, durch deren Liicken das Wasser rasch 
hindurchstrémt. Die Larven sitzen dort in ihren Wohnrohren, die der Lange nach 
‘an den Steinflachen angeheftet und aus Gespinst und Fremdmaterial, wie Steinehen, 
Holzstiickchen u. dgl. angefertigt sind. Mittels wellenartiger Schwingungen des 
Abdomens in dorso-ventraler Richtung wird von Zeit zu Zeit das Wasser in der 
vorn und hinten offnen Wohnréhre erneuert, sofern die naturgegebene Stromung 
dies nicht schon ohnehin ausreichend besorgt. 
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Thre Nahrung beziehen sie mit Hilfe der bis etwa 1 cm maximal im Durch- 
messer messenden Netzflache, die an das Vorderende der Wohnréhre angesetzt ist, 
und die von einem ,,Rahmen‘ aus Fremdmaterial, welcher der Stabilisierung der 
Einrichtung dient, umgeben ist. 

Zur Zeit der Verpuppung wird die Wohnréhre verlassen und ein ovales Stein- 
hauschen errichtet. Die Larve umgibt sich in dessen Innerem mit einem Gespinst, 
in dem vorn und hinten einige Lécher ausgespart bleiben, um die Verbindung mit 
dem sauerstoffreichen Wasser aufrecht zuerhalten. Nach der Fertigstellung des 
Gespinstes macht das Tier ein ,,Vorpuppenstadium“ durch, das bis zum Schliipfen 
der eigentlichen Puppe, 2 Tage nach dem Verschlu8 des Gehauses, dauert; zwischen 
Larven- und Vorpuppenstadium liegt keine Hautung. Die Vorpuppe, namentlich aber 
die Puppe, versorgen sich, ahnlich wie die Larve, mit frischem Atemwasser durch 
wellenartige Schwingungen des Abdomens, die aber viel regelmafiger (fast ohne 
UnterlaB) als bei der Larve durchgefiihrt werden, was verstandlich ist, da ja die 
Tiere im Puppengehause weit mehr von der Umgebung abgekapselt sind als die 
Larven in ihren Wohnrohren. 

Neun Tage nach dem Schliipfen beginnt die Puppe damit, eine Offnung in das 
Gespinst zu machen, das sie am 10. Tage verlaBt. Mit den verbreiterten und be- 
haarten Mittelbeinen schwimmend, gelegentlich auch kriechend, begibt sie sich 
zum Wasserspiegel empor, und die Imago schliipft innerhalb 4 sec. Wahrend- 
dessen werden die Fliigel ausgebreitet, was die Tiere befahigt, sogleich davon- 
zufliegen. 

Die Mehrzahl der deutschen Hydropsychiden tritt im Verlauf eines Jahres in 
_ 2 Generationen auf, einer im Friithjahr und einer zweiten im Herbst. H. silfvenii 
Uim. und Diplectrona sollen nur eine Generation hervorbringen. Bei einigen 
H.-Arten sind die Individuen der zweiten Generation im Durchschnitt kleiner als 
die der ersten. 

2. Historisches. Die an und fiir sich infolge ihres zierlichen Aufbaus asthetisch 
ansprechenden und daher Beachtung erregenden Hydropsyche-Netze sind ver- 
gleichsweise spat bekannt geworden. Ahnliches gilt auch von den verschiedenen 
Fangapparaten anderer campodeoider Trichopterenlarven. In ULMeErs Bearbeitung 
der Trichopteren in: Braver, ,,Die SiiBwasserfauna Deutschlands‘‘ (1909) ist von 
den H.-Netzen noch gar nichts erwahnt. Es heiBt dort, die Larven lebten in losen, 
oft rohrenférmigen Gespinstmassen, die am Substrat befestigt seien. 

Gleichwohl waren die Netze zur damaligen Zeit nicht noch vollig unbekannt. 
Doch stammten die Berichte dariiber aus andern Landern, und die Meldungen iiber 
Funde aus dem europaischen Raum waren gerade eben im Kommen. 

Die relativ spate Entdeckung der Fangapparate aus Spinnsekret aquatiler 
Insekten beruht zweifellos darauf, daB alle diese Gebilde nur im Wasser ihre 
spezifische Gestalt erhalten, sobald sie aber dem Wasser entnommen werden, 
kollabieren und zerreiBen. Dies gilt nicht nur fiir die groBen Fangsicke und 
-trichter der Polycentropiden usw., sondern auch, wenngleich in geringerem MaBe, 
fiir die Hydropsychidennetze. Bei ihnen ist zwar dadurch, da8 meist ein fester 
Rahmen die Netzflache stiitzt, eine gréBere Stabilitat gegeben; wenn man aber am 
natiirlichen Standort Steine, woran die Larven sitzen, aus dem Wasser hebt, so 
werden die Netze gewéhnlich dennoch beschadigt, weil die Bauten in der Mehrzahl 
an 2 Flachen befestigt sind, einmal an dem Stein, den man in die Hand nimmt, 
zum andern am Bachgrund oder an einem andern Stein, der dann abfallt und Teile 
des Bauwerks losreiBt. 

Frivz Mtuuer, der beriihmte deutschbrasilianische Zoologe, entdeckte und 
beschrieb als erster Fangnetze einer Hydropsychide (1881). Es waren diejenigen 
der in der brasilianischen Provinz Santa Catharina vorkommenden Gattung 
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Rhyacophilax. Nach seinen Angaben bauen die in Gebirgsbachen lebenden Rhya- 
cophilax-Larven an die vordere Offnung ihrer an Steinen befestigten Wohnrodhre 
ein durch feine Pflanzenteile gestiitztes, trichterformiges Netz, das aus 0,2—0,3 mm 
groBen quadratischen Maschen besteht. 


1883 erfolgte eine Beschreibung der Netze einer Hydropsyche-Art aus Nord- 
amerika durch Miss Cora CLARKE. Gleichfalls aus Nordamerika kamen weitere 
Meldungen in den folgenden Jahren. 

Inzwischen hatte auch ApELE M. Frevpe derartige Netze aus China beschrieben 
(1887). 

Erst 1907, 1908 und 1909 erschienen Berichte aus Europa; in den beiden erst- 
genannten Jahren P. E. PerersEens Arbeiten ,,om planktonfangende, fangnet- 
spindende‘‘ Trichopterenlarven in Danemark und im letztgenannten Jahre 
H. Usstnes Arbeit ,,0m Hydropsyche-Larvens Fangnet‘‘. Namentlich aber wurden 
die Hydropsyche-Netze in der Folgezeit durch die Wesenberg-Lundschen Unter- 
suchungen bekannt (1911), aus denen wir die Abbildungen in seiner ,,Biologie 
der SiiBwasserinsekten‘‘ (1943) wiederfinden; dann aber sind auch die Arbeiten von 
A. Noyss (1914), G. Atm (1926) und H. Krawany (1930) hervorzuheben. 


Mit dem auBeren und inneren Bau der Larve befaBte sich bereits 1847 L. DurouR 
(WesENBERG-LUND hat dessen sorgfaltige Abbildung der inneren Larvenorgane 
in sein oben erwahntes Buch iibernommen), in der neueren Zeit vor allem J. P. 
Guascow (1936) und P.-H. Hatuer (1948). 


Beitrage tiber die Fortpflanzungsbiologie verdanken wir besonders W. DOHLER 
(1914) und Rurw Bapcock (1952, 1953). 


B. Methodik und Material 

Den Bau der Wohnroéhren, Netze oder der Puppengehause sowie die 
tibrigen Lebensgewohnheiten der Tiere am natiirlichen Standort zu ver- 
folgen, diirfte unmoglich sein, da die Bauten fast ausnahmslos in Stein- 
liicken u. dgl. aufgestellt werden, die den Blicken des Beobachters kaum 
jemals zuganglich sind. Zudem kann man die Vorginge mit dem un- 
bewatfneten Auge auch gar nicht erkennen, auch nicht mit einer Hand- 
lupe. Setzt man andererseits die Tiere in Aquarien mit stehendem 
Wasser, so bauen sie keine Netze, sondern stellen nur unregelmaBige 
Gespinste her, bestenfalls Wohnréhren. 


Daher galt es vor allem, in den BeobachtungsgefaBen eine Strémung 
zu erzeugen, die die Larven zum Netzbau anregt, und Vorkehrungen fiir 
die Beobachtung mit dem Mikroskop zu treffen. GréBere FlieBwasser- 
anlagen erwiesen sich fiir die Hydropsyche-Larven als unbrauchbar; ich 
setzte sie daher in Planglaskiivetten von etwa 15 cm Hohe, 10 cm Lange 
und nur 2—3 cm Breite. Ein aus Zelluloidband (Correxband) zusammen- 
gebogener Ring von etwa 6 cm im Durchmesser wurde, die Breite der 
Kiivette gerade ausfiillend, darin derart angebracht, daB zwischen ihm 
und dem Boden des GefaBes, den Seitenwanden und dem Wasserspiegel 
1—2 Fingerbreiten Raum blieb. Durch den unten in einer Ecke ein- 
gebrachten Ausstrémer einer Durchliiftungspumpe wurde das von den 
aufsteigenden Luftperlen mitgerissene Wasser um den Zelluloidring, je 
nach Kinstellung der Pumpe verschieden rasch, herumgetrieben. Hinige 


a 
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am Boden angeordnete Kieselsteine schufen die auBerdem erforderlichen 
Liicken (Abb. 2). Dazu gab ich noch etwas grobkérnigen Sand, den die 
Larven fiir den Bau der Wohnréhren und der Puppengehiuse ver- 
wendeten, auBerdem kleingeschnittene Grashalme u. dgl., die zum Zu- 
sammensetzen des Netzrahmens herangezogen wurden. 

Anfangs verwendete ich Bachwasser; aber auch (gechlortes) Leitungs- 
wasser erwies sich als geeignet. Die Wassertemperatur schwankte 
zwischen + 10 und 23°C. Die 
Larven bauten bei diesen 
Temperaturen zu allen Jahres- 
zeiten. Die im Freien zu beob- 
achtende Winterruhe ist dem- 
nach offenbar eine Folge nied- 
riger Temperaturen. 


Zur Beobachtung bediente 
ich mich des abnehmbaren 
Oberteils eines  Binokular- 
mikroskopes der Firma E. 
Leitz, Wetzlar, das an dem 
langen, horizontal schwenk- 
baren Querarm eines Saulen- 
stativs angebracht war. Die 
starke, punkthaft eingestellte 
Beleuchtung einer Mikro- 
skopierlampe stérte die Tiere 
nicht sonderlich. Nur wenn 
der Lichtstrahl sehr plétz- 

Abb. 2. Behalter zur Beobachtung der Larven, 


lich auf sie gerichtet wurde, una Puppen; 4A Ausstrémer der Durchliiftung, 
kam es vor, daB sie ihre Arbeit D Deckscheibe, R Ring aus Celluloidband, 

W Wasserspiegel, St Stein 
unterbrachen. 

Die Larven wurden mit Chironomus-Larven und Tubifex gefiittert, 
die, sobald sie in Reichweite, d. h. an die Netze gerieten, gierig genommen 
wurden; auBerdem mit einem Hacksel verschiedener Wasserpflanzen, 
das von der Strémung in die Netze getrieben wurde. Auf die gleiche 
Weise verabreichte ich auch von Zeit zu Zeit das kaéufliche Fisch-Trocken- 
futter ,,Wawil”. 

Beobachtungen an Puppen konnte ich nur in den wenigen Fallen 
machen, in denen die Larven das Puppengehause statt auf die Oberflache 
eines groBeren Steins, wie sie das normalerweise tun, an die Glaswand 
der Kiivette gebaut hatten, so daB man wie durch ein Fenster in das 
Innere des Puppengehauses blicken konnte. 

Die im Hauptteil dieser Arbeit geschilderten Ergebnisse sind fast 
ohne Ausnahme an erwachsenen Larven erzielt worden, nur am Rande 
wurden einmal halbwiichsige Larven beobachtet. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 8c 
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Es handelt sich dabei um 4 Arten, bei denen — von geringen kérper- 
lichen Unterschieden abgesehen — was Netzbau und iibriges Verhalten 
angeht, keinerlei Verschiedenheiten festgestellt werden konnten. Es 
waren die Larven von Hydropsyche angustipennis Curt., H. instabilis 
Curt., H. pellucidula Curr. und H. fulvipes Curr. 

Die Resultate wurden aus einer groBen Reihe von Einzelbeobach- 
tungen gewonnen. Der Ablauf der Bauhandlungen mit den Einzelheiten, 
wie sie hier geschildert sind, stellt sozusagen den Idealfall dar; ihn so an 
_einem einzigen Tier zu verfolgen, diirfte, wenn iiberhaupt, nur in 4uBerst 
seltenen Fallen médglich sein. 

Die H. fulvipes-Larven stammten aus der Quellregion der Fulda auf 
der Wasserkuppe (Rhén), die Larven der 3 andern Arten aus Mittel- 
gebirgsbaichen in der Umgebung von Wetzlar und GieBen. 


C. Eigene Befunde 
I. Zur Morphologie der Larve 


In diesem Abschnitt sollen einige morphologische Eigentiimlichkeiten 
besprochen werden, die mit den in den verhaltensphysiologischen 
Kapiteln dargelegten Beobachtungen in Zusammenhang stehen. 


Unter diese morphologischen Merkmale fallen in erster Linie: Bau 
der Mundteile, Bau, Beborstung und Bedornung der Beine, die Be- 
schaffenheit der Chitinschildchen auf der Ventralseite des VITI. und am 
IX. Abdominalsegment sowie der Bau der AfterfiiBe. 


Zur Abrundung des Bildes sei aber noch eine kurze morphologische 
Gesamtcharakterisierung vorausgeschickt: Wie schon weiter oben er- 
wahnt, haben wir in den Hydropsyche-Larven solche vom campodeoiden 
Typ vor uns. Sie teilen mit den tibrigen Trichopterenlarven den Besitz 
einer wohlausgebildeten Kopfkapsel (der sie zu eucephalen Larven 
stempelt), kraftiger Mundwerkzeuge, dreier Beinpaare, eines hautigen 
Abdomens und eines Paares von Afterfiifen. Als campodeoide Larven 
weisen sie sich durch ihre Kopfhaltung (in Verlingerung der Kérper- 
langsachse) aus, waihrend die fiir die campodeoiden an und fiir sich 
typische Kérperabplattung kaum ausgeprigt ist. 

Als zur Familie der Hydropsychidae gehérig sind sie durch folgende 
Merkmale gekennzeichnet: Ihr Kérper ist nur hinten und vorn etwas 
verschmilert, im wesentlichen iiberall gleich breit. Der Kopf ist oval, 
oberseits ziemlich platt, unten stirker gewélbt. Der Clypeus ist breit. 
Die Mundteile ragen relativ wenig hervor, das Labrum ist oval. Die 
Mandibeln tragen doppelte Spitzen und einige Zihnchen auf den Innen- 
seiten. Die Maxillarloben sind schwach gebogen und schmal, distal mit 
Fihlstébchen ausgestattet. Die konischen Maxillartaster bestehen aus 
5 Gliedern (vielleicht auch nur aus 4 und einem Palpiger). Der stumpfe 
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Labiallobus ist stellenweise mit einem Pelz feiner Harchen iiberzogen, 
die Labialtaster sind klein. 

Die Thorakalsegmente sind von starker chitinisierten viereckigen 
Platten bedeckt, die streckenweise schwarz gesiumt sind. 

Die Vorderbeine sind kurz und kraftig, die lingeren und schmachti- 
geren Mittel- und Hinterbeine haben im Gegensatz zum ersten Beinpaar 
an den Basen der FuBklauen dicke Basaldorne. 

Zwischen Kérper und Coxa finden sich bei allen Trichopteren-Larven 
sog. Stiitzplattchen. Der orale Teil derselben an den Vorderbeinen der 
Hydropsychiden ist in 2 gabelartig auseinanderstehende Spitzen aus- 
gezogen. 

Die Haut der Abdominalsegmente ist dicht mit kleinen Harchen be- 
setzt. Das ITI.—VII. Segment tragt an den Seiten 1—3 zipfelige, kleine 
Anhangsel. An den Ventralseiten des Meso- und Metathorax sowie des 
I—VII. Abdominalsegmentes sitzen groBe verastelte Kiemen. Bei 
Hydropsyche instabilis fehlen diese auf dem VII. AuBer diesen hat die 
Gattung H. noch 4 Analkiemen, die Gattung Diplectrona deren 5. 

Die langen beinartigen AfterfiiBe sind zweigliedrig. Das Basalglied 
tragt am Ende einen grofen, dunklen Borstenpinsel. Am zweiten, recht- 
_ winklig vom ersten abstehenden Glied sitzt eine groBe, stark gebogene, 
einfache Klaue. 

Was im folgenden an morphologischen Binzelheiten gegeben wird, 
ist an den Larven von H. fulvipes ermittelt worden. Die Larve ist nach 
UimeR (1909) und Rovussravu (1921) noch unbekannt; meines Wissens 
ist sie auch bisher noch nicht beschrieben worden. Da die einheimischen 
Arten der Gattung sich jedoch auferordentlich ahnlich sind, diirften 
diese Angaben wohl allgemeinere Giiltigkeit besitzen; so habe ich denn 
auch bei stichprobenartigen Vergleichen beziiglich der betreffenden 
Strukturen mit Larven von H. angustipennis, H. instabilis und H. pellu- 
cidula keinerlei Abweichungen finden kénnen. 

Mit einiger Sicherheit ist zur Zeit nur ein Teil der deutschen H.-Larven bestimm- 
bar. Es soll spiteren Arbeiten vorbehalten bleiben, einen méglichst vollstandigen 
Bestimmungsschliissel aufzustellen, wofiir im Augenblick eine Reihe von Anhalts- 
punkten vorliegt. 

Die Mundteile: Das elliptische ee (Abb. 3a, b) ist quer am 
oberen Rand der Kopfkapsel befestigt und steht mit dieser durch die 
Labralmembran in Verbindung. Es ist etwa doppelt so breit wie lang. 
Der Hinterrand ist weniger geschwungen als der Vorderrand und bildet 
an den Seiten je eine Ecke, deren jede sich in eine nach innen gerichtete 
schmale Spitze fortsetzt. Die konvex gewélbte Oberseite wird von einer 
groBen Zahl kraftiger Borsten bedeckt, die aber nach dem Hinterrande 
zu fehlen, was damit zusammenhingt, daB die Oberlippe in Normallage 
sich ein wenig unter den Vorderrand des Clypeus schiebt; dabei bildet die 
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Labralmembran eine Falte, die im Medianschnitt flach S-formig aus- 
sieht. Die seitlichen Teile des Labrums biegen sich, die gleichmaBige 
Wolbung des Mittelteils nicht fortsetzend, etwas aufwarts und sind daher 
von diesem durch je eine von der Vorder- zur Hinterkante der Oberlippe 
verlaufende flache Vertiefung geschieden. Auf diesen Seitenpartien 
fehlen auch die kraftigen Borsten des Mittelteils. Sie sind hier durch 
diinne, kurze Haare vertreten. 
Rechts und links am vorderen 
Rand des Labrums sitzt je ein 
groBes Bischel langer Haare von 
sehr eigenartiger Struktur: Sie 
sind in flachem Bogen  ge- 
schwungen und weisen allesamt 
auf die Mitte des Vorderrandes 
der Oberlippe hin. In ihrer ganzen 
Lange sind sie mit distal gerich- 
teten Spitzchen besetzt, die 
Enden aber sind plattenférmig 
verbreitert. Die median gewen- 
deten Kanten dieser Endplatt- 
chen sind mit einer Reihe von 
proximal immer kleiner werden- 
den Zahnchen besetzt, was ihnen 
das Aussehen winziger _ Kamm- 
chen verleiht (Abb. 4), wes- 
wegen ich sie Kammhaare nennen 
mochte. In der Liicke, die die 
beiden seitlichen Kammbhaar- 
biischel. am Vorderrande des 
Gina eth OR uae Labrums zwischen sich freilassen 
a Dorsalansicht; b Ventralansicht 3 
ragen einige lange, steife Borsten 
aus der Schar der tibrigen die Labraloberseite bedeckenden Borsten her- 
vor. Sie sind, ebenso wie die Mehrzahl dieser, nach vorne gerichtet. Die 
Kante des Vorderrandes ist mit einem Pelz winziger, feiner Harchen 
besetzt, der sich in der Mitte nach der Labralunterseite hin in eine drei- 
eckige, mit der einen Spitze nach hinten gerichteten Flache fortsetzt; die 
Harchen sind dort nach hinten gerichtet, wahrend sie an der Kante nach 
vorne stehen. Rechts und links hinter der Spitze dieses feinbehaarten 
Dreiecks ragen 2 stumpfe, kegelférmige Héckerchen hervor. Die seit- 
lichen Teile der Labrumunterflache tragen einen Besatz mit langen, 
einfachen, seidig glinzenden, median gerichteten Haaren. 
Die asymmetrischen Mandibeln (Abb. 5a—d) sind sowohl von den 
Breitseiten (d, h. von vorn und hinten) wie von den Schmalseiten (d. h. 
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von innen und au8en) her betrachtet von ungefahr dreieckiger Gestalt. 
Nach innen verschmalern sie sich zu mit Zahnchen besetzten Schneiden; 


nach auBen werden sie durch 
schmale, mit verschieden 
langen Borsten besetzte und 
von leistenartigen Erhe- 
bungen umrahmte Flachen 
begrenzt. Mit der Kopfkapsel 
stehen sie durch je einen an 
der hinteren Basalkante vor- 
springenden Gelenkknopf 
(,,primaéren Angelpunkt‘‘) 
und je eine an der vorderen 
Basalkante eingelassene Ge- 
lenkpfanne (,,sekundaren 
Angelpunkt“) artikulierend 
in Verbindung (,,dikondyle“ 
Mandibeln). Die nach auBen 
gewendeten dreieckigen Sei- 
tenflachen der Mandibeln 
sind konvex gekriimmt, wes- 
wegen die Mandibelspitzen 
einwarts (median) gerichtet 
sind. Auf den distalen Half- 
ten der Schneiden springen — 
die eigentlichen Mandibel- 
spitzen nicht mitgezihlt — 
je 3 mehr oder minder spitze 
,,Incisiv*-Zahne und etwa 
in der Mitte der Schneide 
je ein stumpfwinkliger ,,Mo- 
lar‘‘-Zahn vor. Auf den flach 
konkaven Mandibelvorder- 
flachen erhebt sich je eine 
in gleichem  Kriimmungs- 
grad wie die auBeren Seiten- 
flichen verlaufende Leiste, 
die bei der rechten Mandibel 
distal in einen, bei der 
linken Mandibel in zwei 


Abb. 4. H. fulvipes, distaler Teil eines Kammhaares. 


Vergr. 1600fach 
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Abb. 5a—d. H. fulvipes, Mandibeln; a rechte Man- 
dibel von hinten, b linke Mandibel von hinten, clinke 
Mandibel von vorn, d rechte Mandibel von vorn 


Zahne auslauft, die stufenartig gegeneinander abgesetzt sind. Auf der 
Vorderflache der linken Mandibel steht etwa in Héhe des Molarzahnes 
eine kurze Reihe, zur Basis der Mandibel immer linger werdender, median 
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gerichteter Haare, deren langste tiber die Mandibelschneide hinausragen. 
Der mittlere der 3 Incisivzihne der rechten Mandibel ist bei manchen 
Individuen so stark reduziert, daB er kaum noch erkannt werden kann. 

Maxillen und Labium sind zu einem ,,Maxillo-Labium‘ miteinander 
verwachsen (Abb. 6). Die beiden Pleuren (Epicranien) der Kopfkapsel 
stoBen an der Kopfunterseite zusammen und bilden dort eine Naht; 


0.5mm 


Abb. 6. H. fulvipes, Maxillo-Labium von der Ventralseite gesehen; C Cardo, Ch Chitin- 

partien zur Versteifung, G Gula, Li Lobus internus, Lp Labialpalpus, Mp Maxillarpalpus, 

Pg Palpiger, Pl Pleuren, Sbm Submentum, Sp Spinnwarze, Spd Spinndriisenmiindung, 
St Stipes 


ihre Rander weichen aber, bevor sie die vordere Unterkante der Kopf- 
kapsel erreichen, auseinander und formen auf diese Weise dort einen 
spitzen Einschnitt. In diesem sitzt eine dreieckige Platte, die von BrTrEN 
(1934) als Gula gedeutet wird. Andere Autoren (SinTaLa 1907; ULMER 
1909, 1925) sind allerdings der Auffassung, daB die Gula (Hypostom) bei 
den Hydropsychiden fehle und der fragliche Sklerit das Submentum sei. 
Ich werde mich aber bei der Beschreibung und Abbildung an die 
Bettensche Meinung halten. An die Gula schlieBt sich das Submentum 
an, das aus den verschmolzenen Cardines der zweiten Maxillen besteht. 
Ks stellt eine trapezformige Platte dar, die mit der breiteren ihrer beiden 
parallelen Seiten der Gula aufsitzt. Die schmAlere, vordere, der beiden 
parallelen Kanten hat in der Mitte eine schlitzartige, schmale Ein- 
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buchtung. Wahrend die Gula véllig unbehaart ist und eine feine, glatte 
Oberflache zeigt, tragt das Submentum eine gréBere Anzahl kraftiger 
Borsten, namentlich auf seinem vorderen, schmaleren Teil. Auch weist 
seine Oberflache mancherlei Skulpturierungen auf: rechts und links 
hinten w6lbt sich je eine flache, ovale Erhebung hervor, und auf dem 
vorderen Teil zwischen den Borsten erkennt man eine Anzahl kleiner 
Buckelchen. Die 4 langsten der dort stehenden Borsten (je 2 auf jeder 
Seite) ragen weit tiber die Vorderkante des Submentums hinaus. Die 
restlichen Teile der zweiten Maxillen sind zu der Spinnwarze verwachsen, 
an deren Spitze rechts und links von der Spinndriisenmiindung die drei- 
gliedrigen Labialpalpen sitzen, die an ihrem Ende jeweils 3 Fiihlstabchen 
tragen. Dorsal ist: die Spinnwarze mit einem dichten Pelz feiner Harchen 
besetzt. Ventral sitzen 2 Borsten, die nach vorne ragen und gerade an 
der Spinndriisenmtindung enden. Die Spinnwarze ist, vor allem an den 
Seiten, durch streifenartige, starker chitinisierte Partien ausgesteift. 

Von den ersten Maxillen sind mehr Teile getrennt erhalten geblieben 
als von den zweiten. Cardo und Stipes sind deutlich ausgepragt und 
gelenkig gegeneinander beweglich. Auf jeder Stipes sitzt ein Maxillar- 
palpus und ein ,,Lobus internus“, der wahrscheinlich aus einer Ver- 
schmelzung von Galea und Lacinia hervorgegangen ist. Die Zahl der 
Palpusglieder wird — und das gilt fiir die Mehrzahl der Trichopteren- 
larven — gewohnlich mit 5 angegeben. Doch kann man das unterste 
Glied auch als ,,Palpiger“ ansehen (BETTEN 1934), dann bleiben fiir den 
eigentlichen Palpus nur noch 4 Glieder. Ich neige zu der letzteren 
Deutung, weil bei H. fulvipes der Lobus internus deutlich sichtbar diesem 
Glied entspringt und von ihm durch eine Naht abgetrennt ist. Wenn 
aber nun der Lobus internus, was einleuchtend erscheint, der Galea und 
Lacinia, oder auch nur einer von beiden, homolog ist, so wird man das 
fragliche Glied nicht dem Palpus zurechnen diirfen, da Galea und Lacinia 
nicht an einem Palpusglied entspringen kénnen. 

Die Beine der Trichopterenlarven kénnen in folgende Abschnitte 
gegliedert werden: Stiitzplittchen — eine stark chitinisierte Partie an 
der Stelle,-wo-das Bein an dem Thorax eingelenkt ist (,,Procoxa‘‘) —, 
Coxa, Trochanter, Femur, Tibia, Tarsus und Pratarsus. 

Die Stiitzplattchen bestehen bei H. fulvipes jeweils aus 2 Teilen, 
einem kleineren (oralen) und einem grdBeren (lateralen). Der kleinere 
Teil tragt beim Mittel- und Hinterbein eine schrag abwarts gerichtete 
Borste, beim Vorderbein ist er als ganzes gabelformig gestaltet (Abb. 7a, 
b, c). 

ie Vorderbeine (Abb. 7a) unterscheiden sich von den beiden tibrigen 
Beinpaaren (Abb. 7b, c) vor allem dadurch, daB sie wesentlich kirzer 
und gedrungener sind und auch anders gehalten werden als diese (beides 
gilt. allgemein bei Trichopterenlarven) ; in Normalstellung sind sie parallel 
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Abb. Ta—e, H. fulvipes,’ a Vorderbein,, b Mittelbein,. q Hinterbein. *Bei'a ist das Stitz- 
plittchen an seinem naturgemifien Ort gezeichnet, nicht so bei b und c; bei diesen beiden 
Beinpaaren sind die Stitzplittchenzu weit in oraler Richtung verschoben, als daB man sie 
in der seitlichen Ansicht erkennen kénnte. Co Coxa, Fd Federborste, Fe Femur, 
Pt Praetarsus, St Stiitzplittchen, Ta Tarsus, 7% Tibia, Tr Trochanter 
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zur Kérperlangsachse nach vorne gerichtet, waihrend die Mittel- und 
Hinterbeine seitlich ausgestreckt werden. Besonders aber fallen bei ihnen 
die starken plattenartigen Verbreiterungen der Femora auf, ferner die 
regelmafigen Reihen gelblicher Stachelchen an den Unterkanten der 
Femora sowie an den Hinterflachen der Tibien und Tarsen. Der Pratarsus 
tragt keine Stacheln; er stellt eine einfache Kralle dar. Die Coxa hat 
an der Vorderseite eine breite Vertiefung, in die die Oberkante des 
Femurs, wenn dieser angezogen wird, zu liegen kommt. 

Die Mittel- und Hinterbeine unterscheiden sich von den Vorder- 
beinen, abgesehen von ihrer gréBeren Lange, schlankeren Form usw. 
auch dadurch, daB die Pratarsen an den Basen einen, vor allem an den 
Hinterbeinen groBen Basaldorn tragen (der allerdings an der Vorder- 
klaue durch eine Borste vertreten ist). Die regelmaBigen, sageartigen 
Stachelreihen an Femora, Tibien und Tarsen fehlen bei ihnen. 

Stellenweise gehen die kurzen kraftigen Borsten, die allenthalben auf 
den Beinen zu finden sind, in solche von federartigem Typ tiber, wie eine 
(stark vergréBert) auf Abb. 7b dargestellt ist. Diese Federborsten stehen 
vor allem auf der Innenseite der Mittelfemora, ferner auf denen der 
Coxen und Tibien aller 3 Beinpaare. (Die tibrigen Beborstungsverhalt- 
nisse kénnen, soweit sichtbar, aus den Abbildungen ersehen werden.) 

Gewisse Teile der Stiitzplattchen, der Femora und die Oberrander 
der Coxen sind dunkelbraun bis schwarz pigmentiert. 

Das VIII. Abdominalsegment traigt auf seiner Ventralseite 2 drei- 
eckige, braunliche Chitinschilchen, die auf ihrer Flache mit starren, 
caudal gerichteten, gelbbraunen Borsten besetzt sind und am Hinterrand 
lange, schwarze Borsten tragen. Ahnliche, aber mehr als doppelt so 
groBe, finden sich auf dem IX. Segment; auBerdem ist dort aber lateral 
noch je ein kleines, ovales Chitinschildchen vorhanden, auf dem jedoch 
nicht mehr als 3—8 starre, kurze und ebenso viele lange Borsten Platz 
finden und dorsal ein paar trapezformiger Schildchen, die der kurzen 
Borsten ganz entbehren und nur einige vom normalen Typ, wie man sie 
iiberall am Abdomen findet, aufweisen, darunter 3—5 etwas langere 
(Abb. 8). 

Die ziemlich langen, beinartigen AfterfiiBe (Abb. 8) sind zweigliedrig. 
Das erste Glied ist jeweils das lingere und fallt besonders durch den 
groBen Borstenpinsel auf, der an seinem Endteil sitzt. Das zweite Glied 
ist kurz und in einem rechten Winkel zum ersten nach unten abgeknickt ; 
an ihm sitzt die groBe, sichelférmig gebogene Endklaue. 

Der Terminus ,,Nachschieber“‘, der, trotz des schon von verschiedenen Seiten 
erhobenen Widerspruchs, noch vielfach auch in der neueren Literatur fir diese 
Organe Verwendung findet, ist vollig unrichtig und sogar irrefiithrend. Zum Nach- 


schieben des Abdomens werden die besprochenen Chitinschildchen benutzt; viel- 
mehr gebraucht die Larve die AfterfiiSe unter anderm zum Zuriickziehen des 
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Korpers, weswegen der Ausdruck ,,Riickzieher“‘ den Verhaltnissen schon eher 
gerecht wiirde. Abgesehen aber davon, daf er recht eigenartig klingt, erscheint 
mir der mehr indifferente Ausdruck AfterfiiBe fiir diese Gebilde doch noch besser, 
weil sie bei H. sowie besonders bei andern Trichopterenarten (den meisten eruci- 
formen) andern Aufgaben als dem Zuriickziehen des Korpers dienen (z. B. dem 


Festhalten des Kéchers). 


Z 
LLEEZ: 


at b 


Abb. 8a u. b. H, fulvipes, VIII., IX. und X. Abdominalsegment mit AfterfiiRen; 
a Lateralansicht, b Ventralansicht (Borstenbiischel weggelassen); 4n Analkiemen 


Die AfterfiiBe stellen wahrscheinlich umgebildete GliedmaBen dar; 
und zwar gehen sie als seitliche Auswiichse aus dem X. Abdominal- 
segment hervor (KRAFKA 1924) und sind keine Anhange des IX., die 
durch Verwachsung ihrer proximalen Abschnitte ein X. Abdominal- 
segment bilden, wie es zuweilen angegeben wird. 


Auf die Funktionen der besprochenen Strukturen wird an ent- 
sprechender Stelle eingegangen. 
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IT. Zur Anatomie der Larve 


Die Trichopterenlarven sind relativ reich mit verschiedenen Driisen 
ausgestattet. 

Auf die Kopfregion beschrankt sind die Mandibular- und Maxillar- 
Driisen sowie dorsale Kopfdriisen. Die das Fadensekret produzierenden 
Spinndriisen gehéren zwar gleichfalls zur Kopfregion (aus ihnen ent- 
stehen die Speicheldriisen der Imago, wahrend die Mandibular- und 
Maxillar-Driisen reduziert werden), sie sind indessen bei den Larven 
derart machtig entwickelt, da8 sie sich durch nahézu den ganzen Kérper 
erstrecken. 

In der Thorakalregion finden sich, ventral gelegen, die Gilsonschen 
Driisen, entweder an allen 3 oder nur am ersten Thorakalsegment ent- 
wickelt; am ersten Brustring liegt die Mindung an einem ,,Sporn“ oder 
,.orn® (cornu prosternale) genannten, spitzen Gebilde zwischen den 
Vorderbeinen. In den Beinen selbst sind Bein- oder Tibial-Driisen nach- 
gewiesen worden, die an den FuBkrallen miinden; sie kommen entweder 
allen 3 Beinpaaren zu oder (vielleicht) auch nur den beiden hinteren. 

Auer diesen wurden in der Thorakal- und Abdominalregion noch 
einige Driisen gefunden, die nur eben aufgezihlt seien: einzellige Haut- 
driisen, Tracheendrtisen sowie, nur auf den Hinterleib beschrankt, 2 
(vielleicht 3) weitere Driisenarten. 

Wahrend die Spinn-, Mandibular-, Maxillar- und auch die Gilsonschen 
Driisen (diese jedoch nur bei eruciformen Larven) weit verbreitet sind, 
sind die ibrigen der genannten Driisen bisher nur bei wenigen Formen, 
zum Teil auch nur erst bei einer einzigen Art gefunden worden. 

Ihrer unterschiedlichen Lage und Beschaffenheit gema8 diirften die 
Driisen mit ihren Sekreten ganz bestimmten, verschiedenen Zwecken 
dienen. Die meisten sind zwar schon recht lange bekannt, gleichwohl 
ist unser Wissen iiber ihre Aufgaben teilweise noch recht unzulanglich. 

Dies gilt z. B. auch fiir die Mandibular- und Maxillar-Driisen, welche 
bereits von Parren (1884) aufgefunden und von Lucas (1893) an 
Anabolia erstmalig eingehend beschrieben wurden. 


Bei Hydropsyche kommen die Mandibular-Driisen, unbeschadet ihrer 
oben erwahnten weiten Verbreitung, offenbar nicht vor; nach Russ 
(1910) wenigstens nicht bei H. pellucidula, noch, nach Guaseow (1936), 
bei H. colonica MOL.., einer neuseelindischen Art. Auch ich habe keine 
Mandibular-Driisen bei den beiden von mir anatomisch untersuchten 
Arten (H. fulvipes sowie ebenfalls H. pellucidula) finden konnen. 

Hingegen treten Maxillar-Driisen bei ihnen auf; sie liegen beiderseits 
der Medianlinie des Kopfes in dessen Mittelregion und miinden am 
Grunde der zweiten Maxillen. Auch Russ (1910) stellte sie bei H. pel- 
lucidula fest und Guasaow (1936) bei H. colonica. Da sich bei ihnen aber 
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keinerlei Beziehung zur Spinntatigkeit feststellen laBt, sei nicht naher 
darauf eingegangen. 

Dorsal gelegene Kopfdriisen, wie sie GLAscow (1936) bei H. colonica 
feststellte, habe ich bei H. pellucidula und H. fulvipes nicht gefunden. 
Bei H. colonica liegen diese kleinen, zweilappigen Driisen langs des Ge- 
hirns und miinden an der Dorsalseite des Kopfes. Sie sondern einen 
zihen, in heiBem Wasser léslichen Schleim ab. Auch sie diirften mit der 
Spinntatigkeit nichts zu tun haben. 

Besser informiert sind wir iiber die groBen, paarigen Spinndriisen der 
Trichopteren-Larven (die in vieler Hinsicht denen der Schmetterlings- 
raupen dhneln, wie denn iiberhaupt die beiden Insektenordnungen 
manches Gemeinsame haben). Die Spinndriisen liefern das Sekret, 
welches, zu einem Faden geformt, beim Wohnrdhren- und Puppen- 
gehause-Bau sowie bei der Anfertigung von Gespinstflaichen, die dem 
Nahrungserwerb dienen, benutzt wird. Das Sekret tritt, nachdem es 
einen durch Vereinigung beider Driisenschlauche entstandenen unpaaren 
Ausfiihrgang und eine in dessen Verlauf eingeschaltete muskulése Vor- 
richtung, die ,,Faden- oder Seidenpresse“ durchlaufen hat, am Labium 
durch die ,,Spinnwarze‘ nach auBen. Durour (1847) bildete die Spinn- 
driisen erstmalig ab (von Hydropsyche), und Lucas (1893) lieferte die 
erste eingehende Beschreibung (an Anabolia). 

Der Faden ist bei den meisten Arten, der Paarigkeit der Spinndritisen 
entsprechend, ein Doppelfaden, bei manchen aber ist er einfach (Poly- 
centropidae); dies hangt damit zusammen, daf hier die beiden Driisen 
in ungleichem Mafe tatig sind. 

Bei Hydropsyche ist das erstere der Fall (vgl. etwa Abb. 9 oder 16). 
Die beiden, also stets gleichmaBig aktiven Spinndrtisen erstrecken sich 
vom Labium aus langs des Darmes bis etwa in die Gegend des IV. Ab- 
dominalsegmentes, machen dann eine scharfe Kurve und verlaufen 
wieder nach vorn bis zum I. Abdominalsegment, machen dort erneut eine 
scharfe Biegung, verlaufen wieder riickwarts und enden im V. Abdominal- 
segment (s. Schema Abb. 14a). 

Man kann jeweils an ihnen einen hinteren, dicken, produktiven Ab- 
schnitt, welcher die Hauptmasse der Driise ausmacht, und einen vorderen, 
diinnen, konduktiven Abschnitt unterscheiden. Der produktive Teil 
verjiingt sich nach hinten wieder; seinen gro8ten Durchmesser hat er in 
der Gegend der ersten (hinten im Abdomen gelegenen) Schlinge. Auf 
Querschnitten sind héchst selten Zellgrenzen zu erkennen. Bei Aufsicht 
auf eine aus der Larve herauspraparierte Driise zeigt sich aber, daB die 
Wand von relativ groBen hexagonalen Zellen gebildet wird. An Quer- 
schnitten kann man die in ihrem kérnigen Plasma liegenden Kerne er- 
kennen, die meist gestreckte Form und lappige Auswiichse haben. Die 
inwendige Flache des Driisenepithels bildet eine ,,Intima‘, die im 
produktiven Abschnitt ziemlich diinn ist. 
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Nach vorne zu, etwa im Metathorax, verengt sich der driisige Teil 
zum Ausfiihrgang. Die Intima wird hier auBerordentlich dick, die Kerne 
nehmen rundliche Gestalt an. 


Im Labialkomplex vereinigen sich die beiden Driisengainge zum ge- 
meinsamen unpaaren Endabschnitt, der von der Fadenpresse einge- 
nommen wird. 


Solche Fadenpressen sind allgemein bei Lepidopteren- und Trich- 
opteren-Larven vorhanden. Die von Hydropsyche (Abb. 14b, 1) unter- 
scheidet sich im Prinzip von denen der anderen Formen in keiner Weise: 
Der gemeinsame Ausfihrgang zeigt hier einen U-férmigen Querschnitt; 
die oberen Rander sind verdickt. Das Lumen erscheint im Schnitt halb- 
mondfoérmig. Durch den Zug der am Driisengang angreifenden Muskeln 
vermag die Larve das Lumen zu vergréSern und so dem Austritt des 
Sekrets stattzugeben. Bei Erschlaffung der Muskeln dagegen ver- 
kleinert sich das Lumen vermége der durch Chitinisierung des Ausfiihr- 
ganges gegebenen Elastizitat und blockiert das Sekret. 


Bei den Lepidopteren miindet in jeden Ausfiihrgang kurz vor deren 
Vereinigung eine kleine Anhangsdrtise. Diese ,,Lyonetschen Driisen‘‘ 
fehlen bei den Trichopteren. Jedoch findet sich bei ihnen zwischen den 
Muskeln der Fadenpresse driisiges Gewebe, das nach Guascow (1936) 
u. a. den Lyonetschen Driisen fiir homolog gehalten wird. 


Uber die Aufgabe des von diesem Driisengewebe bzw. den Lyonet- 
schen Driisen produzierten Sekrets gehen die Ansichten auseinander. Zu 
der Frage, ob es eine Schmierfliissigkeit fiir den Spinnfaden in der 
Seidenpresse, ein zusatzliches Klebesekret fiir denselben oder aber ein 
Mittel darstellt, den Spinnfaden bei nicht aquatilen Formen zum 
schnelleren Erharten an der Luft zu veranlassen, vermag ich schon des- 
wegen keine feste Stellung zu nehmen, weil es mir nicht gelungen ist, 
tiberhaupt ein von diesem driisigen Gewebe abgeschiedenes Sekret nach- 
zuweisen. Dennoch halte ich, abgesehen selbstverstandlich von der 
dritten Méglichkeit, die zweite, dai es namlich ein Klebesekret sei, bei 
Hydropsyche tir unwahrscheinlich, weil, wie wir sehen werden, von 
anderer Stelle ein solches geliefert wird. 


Atm (1926) schreibt: 

_,,Ob ein besonderer Klebstoff abgesondert wird, wei ich nicht, glaube aber, 
daB dies nicht der Fall ist‘‘, und: ‘“‘... es wird augenscheinlich kein besonderes 
Sekret irgendwo abgesondert, sondern man bekommt den Eindruck, da® der Faden 
sofort bei seinem Austritt klebrig und noch geschmeidig und formbar ist, und daB 
er erst nachher, wenn er ausgezogen ist, im Wasser erstarrt.‘‘ 

Zur Entscheidung dieser, demnach nicht vdllig sicher geklarten Frage 
nach einem dem Spinnfaden beigefiigten Klebesekret wendete ich zu- 
nachst eine Reihe von Farbemethoden auf H.-Gespinste an, um aus- 
findig zu machen, ob sich das Spinnsekret stets vollkommen einheitlich 
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anfarbe, oder ob sich vielleicht verschieden farbbare Anteile heraus- 
stellen wiirden (Hamalaun-Eosin-Doppelférbung, Kisenhamatoxylin- 
Farbung nach Hemennatn, Hématoxylin-Schnellfarbung, Toluidinblau- 
Farbung, Resorcinfuch- 
sin-Farbung nach WEI- 
GERT, Millonsche Reak- 
tion nach BENSLEY und 
GersH, Azan-Farbung 
nach HEIDENHAIN). 
Einzig die Azanfarbung 
gab auBer dem eigent- 
lichen fadenbildenden 


Sekret noch einen zwei- 
Abb. 9. Anheftestelle eines Spinnfadens am Substrat; der ‘ 
breitgezogene Teil des Doppelfadens liegt dem Substrat ten Anteil zu erkennen 
auf, an der Stelle, wo er vom Substrat wegfiihrt, ist ein und zwar zunachst an 
Fleck des mit Azan sich blau farbenden Klebesekrets zu den Anheftestellen der 


erkennen (punktiert). Vergr. 350fach 
Faden am Substrat: Das 
Fadensekret zeigt eine einheitliche Rotviolettfarbung, an den Stellen 
aber, wo sich der Faden vom Substrat entfernt, findet man meist kleine 
Portionen eines hellblau gefarbten Sekrets (Abb. 9, 10). AuBerdem kann 
man oft anderorts auf den Faden, ohne da8 sie jedoch dort angeheftet 


Abb. 10. Mikrophoto einer Anheftestelle des Spinnfadens; dunkle Flecke oben, Mitte: 
Klebesekret. Vergr. 250fach 


waren, solche Stellen mit blaugefirbtem Sekret erkennen (Abb. 11). 
Ferner haben sie dort, wo sie in die Breite gezogen sind, meist einen 
deutlichen Stich ins Blauliche. 

Diese Gegebenheiten lassen darauf schlieBen, daB dem Spinnfaden 
ein zweites Sekret anhaftet, welches, weil es vorzugsweise an den Be- 
festigungspunkten der Faden auftritt, als Klebstoff dient. Es tiberzieht 
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aber offenbar dartiber hinaus den ganzen tibrigen Faden in wechselnder 
Dicke. 

Nun war die Frage nach der Herkunft dieses Klebesekrets zu ent- 
scheiden. 

Mehrere Autoren haben bei einigen Trichopterenlarven Beindriisen 
nachgewiesen, zuerst LAUTERBORN und RimsKy-Korsakow bei Ithy- 
trichia lamellaris Eat., sodann LUBBen (1907) und Atm (1926) bei 
einigen anderen Arten. Nach den beiden letztgenannten Autoren sind 
Beindriisen in allen 3 Beinpaaren der Polycentropidae vorhanden und 
sollen ein Sekret liefern, das als Klebemasse dem Spinnfaden zugesetzt 
wird. BRICKENSTEIN (1955) schlieBlich hat dies experimentell bei der 
Polycentropide  Neureclipsis 
bestatigen kénnen. Das von 
den Beindritisen der V.-Larve 
gelieferte Klebesekret farbte 
sich allerdings mit Azan rot. Oy : 

Die Autorin fand an den An- — Gine'kleine Strecke in 2 Winzelfaden getrennt hat) 
heftestellen der N.-Faden je-- von der Kante her gesehen, auf der vorderen Halfte 

. i eine Stelle mit Klebesekret. Vergr. 350fach 

doch noch ein zweites Klebe- 

sekret, das sich, wie das von Hydropsyche, mit Azan blau farbte. 
Dieses zweite Klebesekret wird in den Spinndriisen gebildet, und 
zwar derart, daB der eine Driisenschlauch hauptsachlich Klebesekret, 
aber auch Spinnsekret, der andere hauptsachlich Spinnsekret aber auch 
Klebesekret liefert. Demnach war zu vermuten, da auch bei H. das 
blaugefarbte Klebesekret aus den Spinndriisen komme. 

DaB das blaugefarbte Sekret in der Tat ein Klebstoff ist, wies 
BRICKENSTEIN ftir NV. nach, indem sie Larven, deren Vorderbeine aus- 
geschaltet waren, so lange zu spinnen zwang, bis das Zusatzsekret (im 
Gegensatz zum Spinnsekret) versiegte; dann haftete der Spinnfaden 
nicht mehr am Substrat. 

Der Annahme einer Herkunft des blaugefairbten Klebesekrets aus den 
Spinndriisen auch bei Hydropsyche zuwider verlaufen allerdings Literatur- 
angaben, denen zu entnehmen ist, daB bei bisherigen Untersuchungen 
nur ein einziges einheitliches Sekret darin festgestellt werden konnte 
(GLascow 1936) und auch, da beide Driisenschlauche hier stets gleich 
entwickelt seien (Atm 1926 u. a.). 

Beindriisen aber seien tiberhaupt keine vorhanden. Atm (1926), 
schreibt: 

In den Beinen finden sich namlich keine Driisen. Nach meinen Unter- 
suchungen, sowohl von ganzen Beinen als auch von Schnitten, habe ich wenigstens 
keine solchen entdecken kénnen, und, wenn meine oben, bei Besprechung der 
Polycentropinen geaduBerte Auffassung richtig ist, namlich, daB der Faden sofort 


steif ist‘‘ (wahrend der Hydropsyche-Faden nach Atms Befunden klebrig, ge- 
schmeidig und formbar ist; Zus. d. Verf.) ,,und daf das klebrige Sekret‘* (bei den 
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Polycentropinen; Zus. d. Verf.) ,,von den Beindriisen abgesondert wird, darf man 
bei Hydropsyche eigentlich keine solchen Driisen erwarten“. 

Um nun diese Verhiltnisse zu tiberpriifen, zerlegte ich einige H.- 
Larven, die teils mit dem Fixierungsgemisch nach PETRUNKEWITSCH, 
teils mit Zenkerscher und teils mit Carnoyscher Fixierungsflissigkeit 
sowie auch mit Formol behandelt und in Paraffin mit einem Zusatz von 
15 « dicke Schnitte 


5% Bienenwachs eingebettet worden waren, in 10 


Abb. 12. H. fulvipes, Beindriise (Bdr) im Abb. 13. Photo des gleichen Objekts wie in 


linken Hinterbein, Fe Femur, Al FuBklaue Abb. 12, in polarisiertem Licht 
(Praetarsus), Klis Klauensehne, 7'a Tarsus, 
Ti Tibia 


(diinnere Schnitte sind mir trotz des Zusatzes von Bienenwachs und An- 
wendung des Chlordioxyd-Salpetersiure-Verfahrens zur Erweichung 
harter Chitinteile nicht gelungen). Ich farbte diese Schnitte mit Azan 
an, da diese Farbemethode ja schon die beiden verschiedenen Anteile 
des fertigen Gespinstes aufgedeckt hatte und die oben zitierten Autoren 
andere Farbeverfahren angewendet hatten. 


Dabei stellte sich zunadchst einmal iiberraschenderweise heraus, daf 
die H.-Larven sehr wohl Beindriisen besitzen und zwar in allen 3 Bein- 
paaren, wenigstens die beiden untersuchten Arten (Abb. 12, 13). Es sei 
aber gleich dazu gesagt, daB die Begleitumstinde fiir ihre Funktions- 
untiichtigkeit sprechen. Auf Schnitten erscheinen sie als diinne 
Schlauche; ihr Lumen ist streckenweise vollig leer, mitunter auch von 
einer sparlichen (durch Azan) schwach rosa gefarbten, korneligen Substanz 
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angefillt. Die besonders am Anfangsteil aufgeknaulten Schlauche 
beginnen im distalen Abschnitt der Femora, ihre Ausfiihrginge im 
proximalen Teil der Tibien, dort aber schmiegen sie sich jeweils der langen, 
Tibia und Tarsus durchziehenden Krallensehne an und sind nicht mehr 
zu verfolgen. Auch Atm (1926) betont, da8 die Ausfiihrgange bei den 
Polycentropiden sehr schwer zu sehen sind. Wo sie miinden, kann man 
dort erkennen, wenn man das Bein zusammenpreBt; dann tritt das 
Sekret an der Basis der FuBkralle aus, also eben dort, wo die Krallen- 
sehne inseriert. Bei H. ist mir das nicht gelungen. Dariiber, da8 es sich 
hier aber um die gleichen Organe handelt, kann kein Zweifel bestehen, 
wie ich durch Vergleich mit den Beindriisen verschiedener Polycentro- 
piden mich tiberzeugen konnte. Bei diesen sind sie nur viel starker ent- 
wickelt und fillen, namentlich in den vorderen Extremitaten, nahezu die 
ganzen Oberschenkel aus. DaB sie bei H. bisher nicht gefunden wurden, 
ist nicht weiter verwunderlich: an einem unbehandelten Tier sind sie 
wegen des relativ dickem Integumentes kaum zu erkennen. Ich sah sie 
auch erst bei denjenigen Larven, deren Chitinpanzer infolge der Behand- 
lung mit Chlordioxyd-Salpetersaure glasartig durchsichtig geworden war 
(Abb. 13). Ob der Ausfihrgang bei H. tiberhaupt noch vorhanden oder 
vielleicht im Zuge der Riickbildung der Driisen véllig reduziert ist, muB 
dahingestellt bleiben. 

Eine liickenlose Schnittserie durch die Spinndriisén (Abb. 14) ergab 
indessen folgendes: Beide verhalten sich vollkommen gleich. Das sich 
blau farbende Klebesekret ist in beiden Drtsenschlaéuchen in ihrer 
ganzen Lange neben dem sich rot farbenden Spinnsekret vorhanden 
(Abb. 14, 15). Es umgibt den Strang des Spinnsekrets in einer im produk- 
tiven Abschnitt dicken Schicht und wird nach vorne zu, im konduktiven 
Abschnitt, immer diinner und ist schlieBlich kaum mehr oder nur stellen- 
weise deutlich zu erkennen. Das von Guascow (1936) fiir den Drtisen- 
gang angegebene Vorhandensein einer zweiten, sehr diinnen Intima, die 
nach innen zu auf die dicke folgen und von dieser durch einen freien 
Raum getrennt sein soll, vermag ich nicht zu bestatigen. Ich kénnte mir 
jedoch denken, daB8 er vielleicht die diinne Schicht des Klebesekrets fiir 
die zweite, diinne Intima gehalten hat, zumal jene stellenweise tatsachlich 
sowohl von der inneren Driisenwand — der ,,dicken‘‘ Intima — wie von 
dem Strang des rotgeférbten Spinnsekrets abgehoben, auf dem Quer- 
schnitt als ringférmiges Gebilde erscheint. 

Giascow (1936) betont, das Spinnsekret sei bei seinen Schnitten 
stets mehr oder weniger geschrumpft gewesen. Nur bei Fixierung mit 
Zink-Chlorid nach Giison habe die Seide den Driisenquerschnitt voll 
ausgefiillt. Auch bei meinen Schnitten ist zum Teil starke Schrumpfung 
eingetreten. Durch sie diirfte auch zu erklaren sein, da das Klebesekret 
haufig von der inneren Driisenwand abgezogen erscheint und stellen- 
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Abb. 14a u. b. H., fulvipes, Spinndriisen; a Schema ihrer Lagerung im Larvenkorper, 

A I.—V. 1.—5. Abdominalsegment, K Kopf, Mst Mesothorax, Mtt Metathorax, Pé Pro- 

thorax; b Querschnitte, die einander entsprechenden Zahlen 1—8 in a und b zeigen an, 

in welchen Abschnitt der Driisen die dargestellten Querschnitte gelegt wurden (Teilfigur b 1 

ist gegentiber 2—8 um die Halfte linear verkleinert); Cw Cutikula der Spinnwarze, DG 

driisiges Gewebe, Drw Driisenwand, J Intima, K Kern, Klis Klebesekret, LZ Lumen, 
M Muskel, Sps Spinnsekret 
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weise durch strangartige Fortsitze mit ihr in Verbindung steht (vgl. 
Abb. 14b 6, 15 oben). 

Im hinteren Abschnitt des produktiven Teils wird die sonst scharfe 
Grenze zwischen Spinn- und Klebesekret verschwommen (Abb. 14b 7), 
was ich als ein Zeichen dafiir erachte, da8 in erster Linie hier der Aufbau 
des Spinnsekretzylinders vonstatten geht. 

Sowohl Aum (1926) wie GLascow (1936) erwahnen eine konzentrische 
Schichtung des Spinnsekrets. Unverstandlich ist mir geblieben, wieso 
Atm diese als einen Hinweis 
daftir ansieht, daB eine ununter- 
brochene Sekretabsonderung 
stattfindet. Man sollte meines 
Erachtens doch daraus vielmehr 
auf das Gegenteil, namlich 
eine periodische Sekretabgabe, 
schlieBen. Guiascow halt die 
Schichtung fiir Artefakt und 
ebenso auch das zentral gele- 
gene Loch, das er auf seinen 
Querschnitten im Sekretzylin- 
der vorfand. 

Wie dem auch sei, laBt sich y ae > , 

Abb. 15. H. fulvipes, Spinndriisenquerschnitt 
aber etwas anderes an Hand  (entspricht etwa Abb. 14b 6); Drw Driisenwand, 
dieser konzentrischen Schichten Kls Klebesekret, Sps Spinnsekret (Spinnsekret 

stark geschrumpft, jedoch groBe Menge 
und des zentralen Kanals, die Klebesekret zu erkennen) 
auch bei meinen Schnitten 
auftraten, erkennen: Sowohl die Zwischenréume zwischen den kon- 
zentrischen Schichten wie der zentrale Kanal sind von dem blau- 
gefarbten Sekret erfiillt. Daraus ist offenbar zu entnehmen, daB das 
blaugefarbte Sekret das rotgefarbte Spinnsekret nicht nur umgibt, 
sondern auch durchsetzt. (Es sei denn, das blaugefarbte Sekret habe 
nachtraglich das rotgefirbte durchdrungen, und die Erscheinung sei 
somit ein Artefakt, was mir aber unwahrscheinlich vorkommt.) Kinen 
Hinweis hierfiir findet man auch schon bei GLAsGow; er sagt an einer 
Stelle, da8 er in einem Falle einen Kern in dem sonst leeren Zentralkanal 
gefunden habe, halt aber diesen gleichfalls fiir ein Artefakt. Der von 
Azan blaugefarbte Zentralstrang ist tibrigens auch bei seitlicher Aufsicht 
auf den Driiseninhalt zu erkennen. 

Aussagen tiber die chemische Natur der beiden den H.-Faden bil- 
denden Substanzen vermag ich nicht zu machen. Immerhin sei (mit 
aller Vorsicht) an die Verhaltnisse bei den Schmetterlingsraupen er- 
innert. Hier ist es so, daB der Seidenfaden aus 2 Substanzen besteht: 
Fibroin und Sericin. Fibroin bildet den Zentralzylinder des Fadens, 
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Sericin den meist mehrschichtigen Mantel. Beide werden vom Plasma 
der Driisenzellen unter Kernmitwirkung erzeugt. Die Bildungsstatte des 
Fibroins liegt im hinteren Driisenabschnitt, wihrend Sericin sowohl hier 
als auch im mittleren Driisenteil erzeugt wird. Angeblich wechselt bei 
Bombyx die Sekretionsphase des einen Sekrets mit der des anderen ab. 


,,Gilsonsche Driisen‘‘ fehlen bei H. erwartungsgema8, denn sie wurden 
stets nur bei eruciformen Trichopteren-Larven aufgefunden. Ihr Sekret 
soll bei dem Bau der Kécher Verwendung finden. 


III. Der Spinnfaden und das Spinnen 


Wenn eine Hydropsyche-Larve ungestort umherkriecht, laBt sie fort- 
gesetzt einen Faden austreten, der alle paar Schritte an der Unterlage 
befestigt wird. In der Regel erfolgt die Anheftung dieses ,,Sicherungs- 
fadens‘‘ so, daB die Larve, indem sie einen kleinen Moment mit Kriechen 
innehalt, den Kopf niederbeugt und mit der aufSerordentlich weit vor- 
streckbaren, fingerartig, auch nach den Seiten hin, beweglichen Spinn- 
warze den Faden an das Substrat preBt, der daran festhaftet. Die Beine 
kommen dabei nicht mit ihm in Bertithrung, weswegen auch schon von 
vorneherein zu vermuten war, daB keinerlei Klebesekret von den Beinen 
geliefert wird. Die Larve erhebt sodann den Kopf mit einer schnellen 
Bewegung, wobei ein Sttick Faden aus der Spinnwarze hervorgezogen 
wird, und kriecht weiter. Nach einigen Schritten wiederholt sich das 
gleiche. Da die Larve bei solchem Umherkriechen unausgesetzt mit dem 
Vorderkérper hin und her pendelt, ist die Spur des hinterlassenen 
Sicherungsfadens (unregelmaBig) zickzackformig. Die AfterfiiBe werden 
wahrenddem entweder einfach nachgeschleppt oder in unregelmaBigen 
Abstanden nachgesetzt. 


Wenn man die Stellen, wo solche Sicherungsfaden dem Substrat an- 
haften, mit dem Mikroskop betrachtet, so erkennt man, daB sie héchst 
selten nur an einem einzigen Punkt, sondern vielmehr an mehreren an- 
geklebt sind. Zwischen diesen Haftpunkten ist der Faden in einem 
jeweils schwachen Bogen vom Untergrund abgehoben. Haufig sind auch 
statt dessen die Faden eine gréBere Strecke véllig dem Substrat angeklebt. 
Sie sind dann stark in die Breite gezogen und oft geschlangelt (Abb. 16). 
Diese Befestigungsweisen kommen durch die ziingelnden Bewegungen 
zustande, die man die Spinnwarze waihrend des Fadenanheftens aus- 
fiihren sehen kann. Es lat sich denken, daB so eine sicherere Be- 
festigung des Fadens erreicht wird. 


Wenn man namlich diese Art der Fadenbefestigung mit derjenigen 
vergleicht, wie sie BRICKENSTEIN (1955) bei der Larve von Neureclipsis 
vorfand, so ist zu erkennen, da bei Hydropsyche nur sehr wenig Klebe- 
sekret beigegeben wird. Die Klebesekretschollen bei N. kénnen im 
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Durchmesser das 40fache des Fadendurchmessers iiberschreiten. Bei H. 
dagegen ist der Klebesekretfleck kaum breiter als der Faden. Man ver- 
mag sich unschwer vorzustellen, daB diese kleinen Klebesekretportionen 
eine Voraussetzung fiir die Anfertigung der zierlichen Netze darstellen. 
Wirden dort tiberall, wo die Faden aneinander oder auch nur ans Sub- 
strat angeheftet werden, vergleichsweise ebenso groBe Klebesekret- 
portionen beigefiigt, so waren die ganzen Maschen des Netzes bald mit 
einer einzigen Masse von Klebesekret iiberkleistert. 

Die zitternden Be- 
wegungen der Spinn- 
warze durften aber auch 
mit dem Betasten des 
Untergrundes, an dem 
der Faden angeheftet 
werden soll, zusammen- 
hangen. Dafiir spricht 
das Vorhandensein der 
Sinnesstabchen auf den 
Labialtastern __ beider- i 
seits der Spinndriisen- aes 
miindung. Im gleichen 22 


Sinne ist wohl auch die Abb. 16. Anheftestelle eines Fadens, dessen dem Substrat 

* : : aufliegender Teil geschlangelt ist (an der Stelle, wo er 
fortwahrende Vibration sich vom Substrat entfernt. Klebesekret; der dunkle 
der beiden Maxillar- Fleck auf dem geschlingelten Abschnitt ist Schmutz) 


palpen und der Lobi 

interni zu deuten, die, wie wir gesehen haben, gleichfalls mit Sinnes- 
stabchen besetzt sind (Abb. 6). Infolge der gelenkigen Beweglichkeit 
von Cardo und Stipes zueinander konnen die ersten Maxillen sehr weit 
vorwarts geschoben werden. 

Das aus der Spinnwarze ausgetretene Sekret stellt allemal einen 
Doppelfaden dar. Im Querschnitt ist er achterformig bis flach elliptisch. 
Sein Durchmesser schwankt zwischen 15 und 30. Er kann aber auch 
noch sehr viel mehr in die Breite gezogen werden, selbst wenn er dem 
Substrat nicht aufliegt, wie an den Anheftestellen; so an den Kreuzungs- 
stellen der Faden im Fangnetz. Als eine mégliche Folge der verhaltnis- 
maBig diinnen Klebesekretschicht, die ihn tberzieht, sind nicht selten 
die beiden Einzelfaden auch in frischen, unbehandelten Gespinsten voll- 
standig voneinander getrennt (Abb. 11 und 17). 

Die Faden erweisen sich im polarisierten Licht als optisch stark 
doppelbrechend, d. h. sie leuchten bei gekreuzter Stellung von Polarisator 
und Analysator hell auf (Abb. 1 und 26). Daraus ist zu folgern, daB die 
den Faden aufbauenden submikroskopischen Bauelemente (KiweiB- 
molekiile) parallel zueinander ausgerichtet sind. Diese Bauelemente sind 
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iiberdies zu Verbanden hoherer Ordnung zusammengefiigt: die Faden 
setzen sich aus Fibrillen zusammen, die man schon bei einfacher mikro- 
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7 
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Abb. 17. Vollstaéndig getrennte Einzel- 
faden eines Doppelfadens an einer Faden- 
kreuzungsstelle im Netz. Doppelfaden 1 ist 
in der durch die Pfeile angedeuteten Weise 
ein Sttickchen auf Doppelfaden 2 aufge- 
sponnen worden; dort, wo er wieder von 
ihm wegfiihrt, sind die beiden Hinzelfaden 
vollstaindig voneinander getrennt 


skopischer Betrachtung deutlich 
sehen kann (z. B. Abb. 9 und 18). 
Da jedoch nur die fertig geformten 
Faden, nicht das noch in den Driisen 
befindliche Sekret diese optischen 
Eigenschaften zeigt, mu8 man an- 
nehmen, daB die Ausrichtung der 
Bauelemente erst nach dem Austritt 
desselben aus der Spinnwarze erfolgt, 
und zwar durch Zugwirkung. Hin 
einfaches Auspressen des Sekrets 
lieBe eine derartige Ausrichtung der 
Bauelemente nicht erwarten. 


Die Hiille aus Klebesekret kann 
man, auBer durch Azan-Farbung, 
auch noch auf folgende Weise sicht- 
bar machen: bei Zusatz von NH,OH 
tritt auf den Faden eine feine Quer- 
streifung auf, und in der Mitte des 
Doppelfadens und an den seitlichen 
Begrenzungen zeigt sich eine feine 


gewellte Linie (Abb. 18,19). Diese Erscheinung la8t sich dadurch erklaren, 
daB sich infolge des Zusatzes der Lauge die Fibrillen kontrahieren, 


Abb. 18 


Abb. 19 


Abb. 18. Stiick eines Doppelfadens nach Behandlung mit NH,OH (die Querstreifung der 
Faden ist nicht zu erkennen, da das Mikroskop auf die optische Ebene eingestellt, die 
durch die Mitte der Faden geht). Vergr. 1800fach 


Abb. 19. Photo des gleichen Objekt wie in Abb. 18 


wahrend die Hillschicht die Kontraktion nicht in gleichem Mae mit- 
gemacht hat und dadurch in eine Unzahl kleiner Faltchen gelegt wurde, 
die rings um den Faden verlaufen. 
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Der Spinnfaden ist stark elastisch, sowohl in frischem wie tage- oder 
wochenaltem Zustand. Das in den Driisenschlauchen enthaltene Sekret 
ist viel weniger viskos. Die Erstarrung geht offenbar mit groBer Schnellig- 
keit vor sich. Das 1la8t sich durch das unerquickliche Experiment ver- 
anschaulichen, einer Larve unter Wasser den Kopf abzureiBen. Der 
Inhalt der beiden Driisen zieht sich dann zunachst, ohne da8 ein Wider- 
stand fiihlbar ware, etwa 1 cm in die Lange. Dann plotzlich aber merkt 
man den Zug des jetzt erstarrten Sekrets. Wenn man dann nachgibt, 
bewirkt die Elastizitat zunachst ein einfaches Zusammenziehen der 
beiden Faden, dann aber krauseln sie sich auf. 


Die Elastizitat der Faden zeigt 
sich auch, wenn (beim Netzbau 
oder anderen Gelegenheiten) ein 
Faden an einen anderen, quer dazu 
gespannten, angeheftet wird. Stets 
winkelt sich dann der vorher vor- 
handene Faden im Sinne der Zug- 
richtung des neuen Fadens ab 


(Abb. 20). me : 
: ; : Abb. 20. Durch Anheften von Faden 2 an 
Reizt man eine umbherkrie- Faden1 wurde letzterer durch den elastischen 


chende, ihren Sicherungsfaden 7,80 2, Fadens ane einer unpringlichen 
ziehende, Larve etwa durch Beriih-_ . S Substrat 

rung mit einer Prapariernadel am 

Hinterende, so beschleunigt sie ihre Vorwartsbewegung (Fluchtbewegung) ; 
dabei 1aBt sie keinen Sicherungsfaden austreten. Reizt man sie am Kopf- 
ende, so laBt sie den Untergrund mit den FiiBen los und zieht sich unter dor- 
salwarts gerichteter U-formiger Kriimmung des Abdomens vermége ihrer 
AfterfiiBe zuriick, erfaBt sodann wieder den Untergrund mit den FiBen, 
hebt die AfterfiiBe vom Boden ab, streckt das Abdomen gerade aus und 
setzt die AfterfiiBe wieder auf. Derartig vermag sie sich mit groBer 
Schnelligkeit etwa 1 cm weit riickwarts zu bewegen. Bei stéarkeren 
Reizen kann sich dieser Vorgang 2—3mal wiederholen. Voraussetzung 
dafiir ist natiirlich ein ausreichend rauher Untergrund, an dem sich das 
Tier mit seinen Bein- und AfterfuB-Krallen festzuhaken vermag. Beim 
Kriechen an glatten Glaswinden, was nur mit Hilfe des zickzack- oder 
leiterartig gezogenen Sicherungsfadens méglich ist, laBt die Larve bei 
starkerer Reizung den Untergrund los und beginnt zu schwimmen. Das- 
selbe geschieht auch beim Kriechen auf rauhem Untergrund, falls der 


Reiz sehr stark ist. 


Geschwommen wird mittels energischer seitlicher Schlangelbewe- 
gungen des Abdomens; die Beine bleiben unbeteiligt. Die Fortbewegung 
erfolgt dabei riickwarts. Hiner gerichteten Schwimmbewegung ist die 
Larve aber nicht fahig. 
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Auch bei diesen Reaktionen auf Stérungen zieht die Larve keinen 
Sicherungsfaden. Ich habe sie stets nur bei ungestértem Umherkriechen 
einen solchen herstellen sehen. 


Anders ist es, wenn, wie das in den Kiivetten gelegentlich geschah, 
eine Larve von einer anderen aus ihrer Wohnréhre vertrieben wird. Dann 
14Bt sich die unterlegene Larve, die sich immer erst nur nach einer 
temperamentvollen BeiBerei mit weit auseinandergesperrten Mandibeln 
geschlagen gibt, gewéhnlich in die Strémung hinaustreiben, ist aber 
dann an einem bis zu mehrere Zentimeter langen Sicherungsfaden 
befestigt. Sie li8t sich von der Strémung so lange hin und her 
schwenken, bis sie an einen Gegenstand anstoBt, an dem sie Fub 
zu fassen vermag. 


Im Gegensatz zur Larve von Newreclipsis, die sich gleichfalls derartig 
,,abzuseilen’‘ vermag (BRICKENSTEIN 1955), zieht die Hydropsyche-Larve 
den Faden dabei nicht mit den Vorderbeinen aus der Spinnwarze hervor; 
dies geschieht vielmehr passiv durch den Druck des strémenden Wassers 
auf den Larvenkérper. Ich habe tiberhaupt niemals beobachtet, daB die 
H.-Larve, wie dies manche oder alle Polycentropiden tun, den Faden 
durch Ergreifen mit den Vorderbeinen aus der Spinnwarze zége oder ihn 
gar mit ihrer Hilfe am Substrat befestige. Daher bin ich geneigt, die An- 
gabe HaLuers (1948), daB die H.-Larve letzteres beim Bau ihres Puppen- 
gehauses tue, fiir einen Irrtum zu halten. Auch ist die H.-Larve unfahig, 
sich an dem Sicherungsfaden zu dessen Ausgangspunkt zurtickzuarbeiten, 
wie das nach BRICKENSTEINs Beobachtungen die V.-Larve macht, indem 
sie dem mit den Beinen ergriffenen Faden Schlaufen aufspinnt, in die sie 
sich beim Zuriickklettern mit den Beinen einhakt. 


Es 1a8t sich denken, daB der Mangel dieser Fahigkeit im Verhaltens- 
inventar der H.-Larve, verglichen mit der V.-Larve, mit der verschie- 
denen Umwelt der beiden Formen zusammenhingt. Die N.-Larve lebt 
an weniger stark stromenden Stellen — sie kann es sich daher auch noch 
leisten, ihre groBen labilen Fangnetze aufzurichten — wahrend die 
H.-Larve stark lotische Stellen bevorzugt, wo es ihr vermutlich infolge 
der starken Strémung nicht mdglich sein diirfte, nach Art der V.-Larve 
sich zum Anfangspunkt des Sicherungsfadens zuriickzubewegen. 


Ich sah eine H.-Larve mehr als 10 min angeseilt in der Strémung 
hangen; dabei traf sie nicht die geringsten Anstalten, den Faden mit den 
Beinen zu ergreifen. Sie verharrte vielmehr nahezu unbeweglich, in 
eigenartiger starrer Haltung, das Abdomen in schwachem Bogen dorsal- 
warts durchgedriickt. Nur gelegentlich machte sie schwache, unbeholfene 
Beinbewegungen. Nach etwa 8 min derartigen Hangens lieB sie ein 
weiteres Stiick Faden, etwa 2 cm, austreten, was dazu fiihrte, daB sie 
nach weiteren 2 min an einen Stein stie8 und sich festhalten konnte. 
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IV. Der Wohnungs- und Netzbau 


Die Wahl des Bauplatzes. Zum Anlegen der ihren Korper bis auf das 
Kopfende und die Haarpinsel an den AfterfiiBen vollig umgebenden 
Wohnung benutzt die Larve vorzugsweise eine Ortlichkeit, die ihr schon 
von Natur aus eine méglichst groBflichige Bedeckung des Korpers ge- 
wahrleistet; d.h. rdhrenartige Liicken, rinnenartige Vertiefungen oder 
Winkel zwischen 2 mehr oder weniger senkrecht aufeinander treffenden 
Flachen (in Gefangenschaft z. B. die Winkel der Kiivetten). Auch die 
freien Raéume zwischen 2 parallel zueinander verlaufenden Ebenen 
werden gerne angenommen, sofern letztere nicht so weit voneinander 
entfernt liegen, daB das sitzende Tier die eine nicht von der andern aus 
mit der Spinnwarze zu erreichen imstande ware. Da8 auch solche Orte 
gesucht werden, zeigt sich deutlich, wenn die Larve auf ebenem Substrat 
umherkriecht : Zwischen die seitlich pendelnden Suchbewegungen werden 
dann und wann auch solche von bogenférmigem Verlauf von einer Seite 
zur andern hin mit hocherhobenem Vorderkorper eingeschaltet; trifft das 
Tier dabei mit dem Kopf an eine tiber seinem Riicken gelegene Flache, 
so benutzt es in der Regel den zwischen dieser und der Sitzflache ge- 
legenen Raum zum Bau seiner Wohnung. 

Wo méglich wird also recht viel des naturgegebenen Substrates in die 
Wohnungswand mit einbezogen. Zuweilen werden jedoch auch Woh- 
nungen auf vollig ebenem Untergrund gebaut (Abb. 21). Dann stellt das 
Substrat eben nur einen schmalen Streifen der Wohnungswand, den man 
als Boden der Wohnung bezeichnen kénnte, wenn die Larve bei ihrer 
Sitzhaltung in der Réhre eine Beziehung zu oben und unten erkennen 
lieBe, was aber nicht der Fall ist. 

Voraussetzung fiir die Annahme einer Ortlichkeit als Bauplatz fir 
eine Wohnung mit Netz bildet eine ausreichend starke Strémung. Die 
Beleuchtungsverhiltnisse spielen offenbar (im Gegensatz zu anderen 
Trichopteren-Larven) keine Rolle. Dies zeigt sich unter anderem auch 
in der erwaihnten Tatsache, daB die Larven, die in die Winkel der 
Kiivetten bauten, das durchsichtige Glas ohne weiters als Ersatz einer 
Steinflache akzeptierten. 

Es ist gelegentlich angefiihrt worden, die H.-Netze seien so auf- 
gestellt, daB sie zum Teil iiber die Wasseroberflache ragten, waihrend die 
Wohnrohre vollig unter Wasser getaucht sei (WESENBERG-LuND 1911). 
Ich kann nicht umhin, diese Darstellung fiir unrichtig zu halten, besten- 
falls aber solche Gegebenheiten, falls sie wirklich einmal angetroffen 
wurden, fiir zufallig zu erklaren; zufallig insofern, als ich mir denke, daB 
durch eine Senkung des Wasserspiegels die Netze gerade einmal an die 
Wasseroberflache geraten sind. Die bildliche Darstellung der Netze, wie 
sie von Hirscu (1948) gegeben wird, mu8 ich nach meinen Unter- 
suchungen zumindest fiir ginzlich untypisch halten. Schon allein die 


146 WERNER SATTLER: 


Tatsache, daB der Wasserspiegel in unseren Bachen innerhalb kurzer Zeit- 
raume starken Schwankungen unterworfen ist, 1aBt die Méglichkeit einer 
Aufstellung der kleinen Netze genau in der Héhe des Wasserspiegels 
fraglich erscheinen. Ich habe niemals dergleichen beobachten konnen. 


Abb. 2lau. b. a Hydropsyche-Bau an der Kante eines Steinbrockens, b Schema desselben, 
die Gliederung in Wohnréhre, Vorhof und Fangnetz zeigend; N Netz, St Steinbrocken, 
V Vorhof, 1” Wohnroéhre (Str6mung von rechts) 


Der Plan eines Hydropsyche- Baues. Ungeachtet dieses relativ breiten 
Spielraumes bei der Wahl des Bauplatzes liegt der H.-Wohnung ein ganz 
bestimmter Plan zugrunde, der in fast allen Fallen zu erkennen ist. 

Man kann an ihr 3 Hauptteile unterscheiden: Die Wohnréhre, den 
»Vorhof* und das Fangnetz. Die Wohnrédhre gewahrt Schutz vor 
Feinden, Vorhof und Netz sichern den Nahrungserwerb. Die Wohnréhre 
verlauft mit ihrer Lingsachse dem Substrat parallel und besteht aus 
einem Gespinstrohr, in das Fremdkérper organischer und anorganischer 
Herkunft eingewoben sind. Die Miindung der Wohnrohre erweitert sich 
zu dem Vorhof, der gleichfalls aus Gespinst mit Fremdmaterial besteht. 
In seine Wand ist das Netz, das sich aus dem Rahmen und einer groBen 
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Zahl erstaunlich regelmai®ig angeordneter Gespinstfiden zusammensetzt, 
eingefiigt. Der Rahmen, den man nebst Netz mit einigem Gechick aus der 
Wand des Vorhofs herausl6sen kann, da er sich durch besondere Steitheit 
auszeichnet, wird zumeist aus Halmchen u. dgl. (aber auch langlichen 
Steinchen, wie in Abb. 21) hergestellt. 

Die Wohnroéhre ist 2—3 cm lang, der Vorhof 1—1,5 cm breit und 
hoch, das gewohnlich kreisformige und so gut wie in einer Ebene liegende 
Netz hat einen Durchmesser von bis zu 1 em. 


Wenn von verschiedenen Autoren gelegentlich angegeben wird, die H.-Larven 
bauten trichterformige Netze, so kann man diese Feststellungen meines Erachtens 
nur dann gelten lassen, wenn den Larven kein geeignetes Baumaterial fiir einen 
Rahmen zur Verfiigung gestanden hat. In solchen Fallen wird der Rahmen durch 
einige Faden ersetzt, die sich mit den ,,Rahmenfaden‘ eines Kreuzspinnennetzes 
vergleichen lassen. Infolge der Nachgiebigkeit dieses Rahmenfadenwerkes wird 
dann die Netzflache weit mehr durch den Druck des strémenden Wassers ein- 
gebeult, als dies bei den Netzen mit stabilem Rahmen aus Fremdmaterial der 
Fall ist. Bei diesen ist die W6lbung nur sehr minimal. Meist sogar liegt die 
Netzflache ganz in einer Ebene. 


Abb. 21 demonstriert den Bauplan einer H.-Wohnung. (Das 
in der Zeichnung wiedergegebene Netz ist zwar nicht sehr regelmaBig, 
spannt sich aber infolge des stabilen Rahmens vollig in einer Ebene aus.) 


WESENBERG-LuND (1943) hebt hervor, die ganze Anlage sei stets so 
orientiert, daB die volle Wucht der Wasserstromung weder senkrecht 
auf die Netzflache treffen kénne, noch direkt in die Mindung der Wohn- 
rohre hinein gerichtet sei, d. h. Wohnrdhrenmiindung sowie Netz 
stiinden schrag zur Wasserstromung. Ich mu dem allerdings hinzu- 
fiigen, daB diese Verhaltnisse nicht immer streng ausgepragt sind. In 
meinen Kiivetten beispielsweise waren wenigstens die Fangnetze auch 
6fters genau senkrecht gegen die Strémung gewendet. 

Andererseits fand ich im Freien mindestens 23 Netze, bei denen die 
Wesenberg-Lundschen Feststellungen genau zutrafen. 


Es muB auch noch in diesem Zusammenhang darauf hingewiesen werden, daB 
es in der Regel auBerst schwierig ist, einen genauen Hinblick in die Kleinstrémungs- 
verhaltnisse eines Bachbettes zu gewinnen. Ich ging zu diesem Zwecke so vor, daB 
ich zuerst an den Stellen des Baches, wo ich Netze vermutete, einen an ein Stéckchen 
gebundenen Tintenstift ins Wasser hielt, der durch seine Farbspur anzeigte, 
welchen Weg das Wasser zwischen den Steinliicken verfolgte. Alsdann nahm ich 
die Steinbrocken vorsichtig heraus und suchte sie nach Netzen ab. Durch Ver- 
gleich der Stellung der Larvenwohnungen auf den Steinen mit den vorher er- 
mittelten Strémungsverhaltnissen konnte ich so fiir die erwahnten 23 H.-Bauten 
mit gréBtméglicher Bestimmtheit bestatigen, dai Netz wie Wohnréhreneingang 
in der Tat schrag zur Stromungsrichtung gestanden haben miissen. 

Die hier herrschende Stromungsgeschwindigkeit (an der Wasseroberflache) 
betrug allemal mehr als 20 cm/sec. In den Kiivetten dagegen erreichte sie hochstens 
10—15 cm/sec. Obzwar angenommen werden muB, daf in Bodennahe des Baches, 
also dort, wo ich die Netze vorfand, die FlieSgeschwindigkeit geringer war als am 
Wasserspiegel, kann man doch wohl aus diesen Gegebenheiten entnehmen, dab 
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die Schragstellung der Netze vor allem bei starkerer Stromung stattfindet, wohin- 
gegen sie bei schwacherer mehr oder minder senkrecht dazu gestellt werden. 

Damit aber wird im Grunde die Wesenberg-Lundsche Annahme, die Schrag- 
stellung der Netze erfolge wegen der starken Strémung, bestatigt und nicht 
widerlegt. 

Der Bau der Wohnréhre. Dem Bau des Netzes voran geht die Her- 
stellung der Wohnréhre. Die Larve unterbricht an einer zusagenden 
Stelle ihr suchendes Umherlaufen und spannt einige zueinander etwa 
parallel verlaufende und zur Langsrichtung sowie zur Medianebene ihres 
Korpers senkrecht stehende Faden. Dann kehrt sie sich um, hakt sich 
mit den AfterfiiBen an diesen Faden fest und bleibt gewéhnlich so eine 
Weile unbeweglich sitzen. 


Da dieses Umkehren und ruhige Sitzenbleiben in sehr vielen Fallen zu be- 
obachten ist, habe ich schon daran gedacht, die Haarpinsel — neben ihrer gleich 
noch zu beschreibenden Funktion — auch mit der Perzeption der Strémungs- 
richtung in Zusammenhang zu bringen. Denn dort, wo sich die Haarpinsel jetzt 
befinden, kommt nachher das Netz zu liegen. Ich will aber gleich dazu sagen, da 
ich keine festen Anhaltspunkte dafiir habe. Die Netze von 5 Larven, denen ich 
die Haarbiischel abschnitt, waren ebenso nach der Strémung orientiert wie die- 
jenigen unversehrter Tiere. Obendrein findet man im Freien stets eine beachtliche 
Zahl von Larven mit stark beschadigten oder durch Schmutz verklebten Haar- 
pinseln. Immerhin mag der Gedanke einmal geauBert bleiben. 


Nach anderthalb bis mehreren Minuten ruhigen Dasitzens beginnt die 
Larve auch am kiinftigen Hinterende der Wohnrohre eine kleine Anzahl 
Querfaden zu spannen. Sodann kehrt sie sich um und sitzt wieder wie 
am Anfang. Sie hat also offenbar durch diese hinten und vorn gespannten 
Querfaden zunachst einmal Lange und Lage des’ zu bauenden Wohn- 
rohres festgelegt, wobei sie als Ma fiir die Lange den eigenen Korper 
benutzte. 


Da soeben vom Umkehren die Rede war, scheint es mir geboten, an dieser 
Stelle einige etwas eingehendere Bemerkungen iiber die Umkehrbewegung sowie 
auch iiber die Haarbiischel an den AfterfiiSen einzuschalten. Die Ansichten der 
Autoren iiber die Funktion derselben gehen erheblich auseinander. WESENBERG- 
Lunp (1911) spricht davon, da die Larven mit ihnen ihre Netze reinigten. NoyEs 
(1914) dagegen unterstreicht, sie habe bei ihren Beobachtungen die Tiere nie 
etwas Derartiges ausfiihren sehen. UtmMeEr (1925) wiederum sagt ebenfalls, die 
Biischel dienten zum Reinigen der Netze und gibt sogar eine Reihe von in der 
Kigenart des H.-Baues liegenden Griinden an, die, verglichen mit anderen Trich- 
opteren-Arten, derartige Reinigungsvorrichtungen gerade fiir die H.-Larven notig 
erscheinen lassen. Atm (1917) ist nicht dieser Ansicht, gesteht aber ein, daB es nur 
seine Vermutung darstelle, wenn er die Biischel als Sperrvorrichtungen fiir Tiere, 
die von hinten in das Wohnrohr eindringen méchten, deutet, wobei er, um diese 
Ansicht zu stiitzen, hervorhebt, die H.-Larven kénnten sich nicht in ihren Wohn- 
réhren umdrehen. Die campodeoiden Larven vermégen sich im allgemeinen sehr 
geschickt in ihren Réhren umzuwenden: sie knicken den Kopf ventralwarts ein 
und schieben ihn lings der Bauchseite nach hinten durch und sind so in der Lage, 
mit verbliiffender Schnelligkeit einmal an diesem, einmal an jenem Ende der 
Wohnrohre herauszuschauen. Auch WxrsENBERG-LUND (1911) spricht von dem 
Unvermégen der H.-Larven sich so ,,iiber sich selbst zu rollen‘‘; weniger sicher als 
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Umer, aber dennoch mit Nachdruck, auBert er sich auch in seinem Buch ,, Biologie 
der SiBwasserinsekten‘ (1943) im wesentlichen so wie Umer iiber die Funktion 
der Haarpinsel. Und ebenso schreibt ihnen Pryor (1951) diese Aufgabe zu. 
Unklar ist mir vor allem dabei geblieben, wieso WESENBERG-LUND einerseits 
sagt, die Netze wiirden mit den Biischeln gereinigt und andererseits, die Larven 
seien auBerstande, sich iiber sich selbst zu rollen. Denn wenn die Larven dies 
nicht kénnten, miiBten sie ja, um die Biischel an das Réhrenvorderende zu bringen, 
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Abb. 22a u. b. a Larve in ihrer Roéhre, oben Netz, b wenige Sekunden spater, die Larve 

hat sich inzwischen ,,tiber sich selbst gerollt** (daB sie hier nicht die Bauchseite nach unten 

wendet, komimt daher, daB sie wahrend des Umwendens den K6rper noch schraubig um 
die Lingsachse verdrehte, wie das mitunter geschieht) 


wo sich das Netz befindet, ihre Réhre verlassen, um andersherum wieder hinein- 
zukriechen. 

Dazu ist nun zu sagen, daB ich im Verlauf meiner doch recht ausgedehnten 
Beobachtungen niemals eine Larve habe mit den Haarbiischeln das Netz reinigen 
sehen. Andererseits habe ich viele Male beobachtet, daB sich die H.-Larven mit 
nicht geringerer Geschicklichkeit als die andern Campodeoiden iiber sich selbst 
rollen kénnen, folglich sich sehr wohl in der Rohre umzuwenden imstande sind 
(vgl. Abb. 22). Deswegen und weil ich ebensooft gesehen habe, daB sich die Tiere, 
wenn eine andere Larve, ein Gammarus oder dergleichen von hinten in die Réhre 
einzudringen versucht, blitzschnell umwenden und nach dem Eindringling beifBen, 
kann ich mich auch nicht der Ansicht AtmMs anschlieBen, der die Biischel fiir 
mechanische Sperrvorrichtungen halt. 

Nach meinem Dafiirhalten stellen sie Tastvorrichtungen dar, die der Larve 
unerwiinschte Besucher an der hinteren Réhrendffnung anmelden. Diese von vorn- 
herein ziemlich naheliegende Deutung ist ihnen aber offenbar infolge der seit langem 
bestehenden Ansicht, die Tiere kénnten sich nicht in der Réhre umwenden, nie bei- 
gemessen worden. Denn wenn sie sich nicht einem Angreifer zuwenden kénnten, 
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um ihn zu vertreiben, wiirde es ihnen wenig Nutzen gewahren zu erfahren, daf 
einer im Begriffe ist einzudringen. Allenfalls kénnten die Haare gegen kleinere 
Eindringlinge als Sperren dienen. Aber von seiten dieser besteht keine Gefahr; 
im Gegenteil, wenn solche im Réhrenvorderteil von der Larve bemerkt werden, 
werden sie aufgefressen. 

Die Uberrollbewegung wird fast stets mit dem Putzen der Bauchkiemen 
kombiniert. Dazu legt die Larve die Coxen méglichst dicht zusammen, spreizt 
hingegen Femora, Tibien und Tarsen der Vorder- und Mittelbeine, weniger der 
Hinterbeine, soweit es der Réhrendurchmesser gestattet, seitlich ab und kammt 
so, wahrend sich der Vorderkérper nach hinten bewegt, den Wald der Kiemenfaden 
auf ihrer Bauchseite geradezu aus. Denn auf den Unterkanten der Femora der 
Vorderbeine sowie an deren Tibien und Tarsen sitzen ja die kammartigen Reihen 
der gelben Stachelchen, wie wir gesehen haben (Abb. 7a). Man kénnte sogar noch 
weiter gehen und sagen: wahrend diese den groben Schmutz entfernen, tiber- 
nehmen die Federborsten (Abb. 7b) an der unteren Innenflache der Femora des 
zweiten Bainpaares sozusagen die Nachreinigung und beseitigen die feineren 
Schmutzteile. Haufig findet auch dieses Auskammen statt, ohne daB sich die Larve 
dabei letzten Endes umwendete. Sie driickt dann nur ihren Vorderkérper mit den 
wie beschrieben gehaltenen Vorder- und Mittelbeinen an ihrer Ventralseite entlang 
nach hinten, bis sie an ihrer Abdomenspitze angekommen ist, versetzt sich aber 
dann wieder, den Kopf nach vorn zuriickziehend, und die Beme nicht mehr ab- 
gespreizt haltend sondern einfach nachschleppend, in ihre urspriingliche Lage. 
Die Mundteile werden durch einfaches Uberwischen mit den Vorderbeinen ge- 
reinigt. Grébere Teilchen, die sich mitunter in den Bauchkiemen verfangen, ent- 
fernt die Larve mit den Mandibeln, wobei sie sich mit den Beinen am eigenen 
Abdomen festklammert. 

Das Uberrollen bringt es mit sich, daB die Larve, wenn sie vorher mit dem 
Riicken nach oben gesessen hat, nachher mit dem Riicken nach unten sitzt und um- 
gekehrt. Wenn sie nun, wie oben beschrieben, nach dem Spannen der ersten Faden 
am Vorderende der zu bauenden Rohre sich umgewendet hat und dann schlieBlich 
die entsprechenden Faden am Hinterende zieht, so tut sie dies in den meisten 
Fallen nicht in der durch das Uberrollen erreichten umgekehrten Kérperlage, 
sondern sie verdreht den Kérper schraubenartig um seine Lingsachse, derart, daB 
nur die letzten Abdominalsegmente mit den an den vorderen Faden festgekrallten 
AfterfiiRen in der neugewonnenen Kérperlage verbleiben, das Kopfende aber in 
der entgegengesetzten Richtung gewendet wird. Das Tier ist sogar in der Lage, 
das Vorderende gegeniiber dem Hinterende um noch mehr als 180° zu verdrehen. 
Diese Wendigkeit der Larve laBt sich schlecht mit der Wesenberg-Lundschen Fest- 
stellung (1911) in Einklang bringen, daB die H.-Larven, verglichen mit andern 
campodeoiden Larven, wegen des bei ihnen sehr dick und fest entwickelten 
Integumentes, eine sehr geringe Beweglichkeit zwischen den einzelnen Kérper- 
abschnitten aufwiesen. Dies war nach seiner Ansicht ja auch die Ursache fiir das 
vermeintliche Unvermégen der Larven, die Uberrollbewegung auszufiihren. 


Nachdem also die ,,Ma8-gebenden‘‘ Faden am Vorder- und Hinter- 
ende der kiinftigen Rohre gezogen sind (Abb. 23a), begibt sich die Larve 
unter Kinbeziehung dieser Faden daran, die Miindung in Form eines 
Trichters anzulegen. Dabei werden gleich von Anfang an Fremd- 
materialien mit herangezogen. Nur wenn dem Tier gar keine solchen zur 
Verfiigung stehen, wird die Wohnréhre lediglich aus Spinnfaden gebaut, 
ein Fall, der in der freien Natur kaum jemals vorkommen diirfte. Der 
oft in der Literatur tiber Trichopteren gebrauchte Ausdruck, die Wohn- 
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rohre sei mit Fremdmaterial ,,belegt‘‘, ist eigentlich nicht recht zu- 
treffend, wenigstens was H. angeht; denn die Larve fertigt nicht etwa 
erst eine Gespinstréhre an, um sie dann anschlieBend mit Fremdmaterial 
zu umgeben. Vielmehr wird, unter Hinzuziehung des Spinndriisen- 
sekretes als Bindemittel freilich, zunachst eine Rohre aus Fremdmaterial 
angefertigt, die erst dann mit einer Gespinstlage ausgekleidet wird. Diese 
Auskleidung stellt aber im Grunde auch nur eine kontinuierliche Weiter- 
entwicklung des Fadenwerks dar, das die Bauteilchen zusammenhalt. 


Abb. 23a—d. Vier Stadien des Wohnungsbaues (naéhere Erklirungen im Text) 


Aum (1926) auBerte die Vermutung, daB die H.-Larve ihre Wohnroéhre 
von hinten nach vorne aufbaue, da er sich andernfalls schwer vorzustellen 
vermochte, wie Vorhof und Netz hergestellt werden kénnten. Er weist 
dabei vergleichsweise auf die Baumanier von Neuwreclipsis hin, die nach 
seinen Beobachtungen ihre (allerdings nur aus Gespinst bestehende) 
Wohnrdéhre nach und nach in ganzer Linge aufbaut, demnach also im 
Gegensatz zu H. stiinde. Atm konnte sich, falls es H. ebenso halte, nicht 
denken, wie sie dann die Bedeckung mit Fremdmaterial vornehmen 
kénne. DaB diese gedachte Schwierigkeit tiberhaupt nicht besteht, wurde 
bereits erlautert. Nach meinen Beobachtungen ist dartiber hinaus fest- 
zustellen, daB die H.-Larve sehr wohl die Wohnrohre gleichzeitig in 
ganzer Lange aufbaut. Genau genommen kann man sogar behaupten, 
daB sie am Rohrenvorderende zu bauen beginne, da ja, wie erwahnt, die 
allerersten Faden dort gespannt werden, und dort auch die ersten Fremd- 
teilchen eingebaut werden. Unbeschadet dessen aber kann man dennoch 
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an der obigen Formulierung festhalten. Wenn namlich eine Larve am 
vorderen Rohrenende den Trichter herstellt, unterbricht sie fortgesetzt 
in kleinen Abstanden ihre Arbeit, um sich dem Hinterende zuzuwenden 
und dort das gleiche zu tun. Doch ist die Erweiterung der Rohre hier 
geringer. Es entstehen also an beiden Enden 2 ringartige Gebilde (vorne 
von etwas groBerem Durchmesser als hinten) aus von Gespinst zu- 
sammengehaltenem Fremdmaterial (Abb. 23b), die nach und nach aut 
die Mitte zuwachsen und schlieBlich daselbst zusammenstoBen. Damit 
ist der Bau der Wohnroéhre in den Grundzitigen beendet. 

Das Zusammenfiigen der Baumaterialien geht im einzelnen folgender- 
maB8en vor sich: Mit den Hinter- und Mittelbeinen an den vorderen bzw. 
hinteren Faden festgeklammert, sucht die Larve unter pendelnden Be- 
wegungen des Vorderkérpers nach Baumaterial. Die Vorderbeine sind 
dabei griffbereit nach vorne gerichtet. Die Bauteilchen werden mit den 
Mandibeln erfa8t und auBerdem noch mit den Vorderbeinen festgehalten, 
indem sich die plattenformig verbreiterten Femora von den Seiten gegen 
das Partikel pressen und die median gerichteten Tibien und Tarsen sich 
darunterschlagen. Darauf zieht sich die Larve in die Rohre zuriick und 
versucht, das Bauteilchen an einer geeigneten Stelle des Fadenwerks ein- 
zupassen. Dies gelingt zu Beginn meist leicht. Sobald aber schon eine 
Anzahl von Steinchen vorhanden ist, st68t sie haufig auf Schwierig- 
keiten, denen sie dadurch begegnet, daB sie den Vorderkérper so lange 
hin und her schwenkt — oft dauert das viele Minuten — bis die zum 
Einbau geeignete Stelle gefunden ist; oder, wenn auch das nicht zum 
Erfolge fiihrt, dreht sie sich durch seitliche Schreitbewegungen der 
Mittel- und Hinterbeine so lange rings im Trichter umher, bis das Stein- 
chen eingefiigt werden kann. Sollte auch dies nicht gelingen, so wendet 
sie sich, das Steinchen in den Mandibeln haltend, durch Uberrollen dem 
andern Ende zu und probiert es dort. Des 6fteren, namentlich wenn es 
sich um gréfere Bauteile handelt, gibt auch die Larve ihre Einbau- 
versuche auf und legt die untauglichen Steinchen in einer Entfernung 
von etwa 1 cm vor der Wohnréhrenmiindung ab. Mitunter werden 
solcherart ausgeschiedene Bauteile aber auch durch Spinnfaden an- 
einander und am Untergrund gefestigt. Nach Umgruppierung der nur 
abgelegten und unter Belassung der festgesponnenen an Ort und Stelle 
dienen sie spdter als Baumaterial fiir den Vorhof. So kommt es, daB 
die Bauteile des Vorhofs haufig gréBer sind als die der Wohnréhre (wie 
dies z. B. auch auf Abb. 21 zu erkennen ist). 

Aneinander und an das Substrat werden die Steinchen durch Zickzack - 
faden befestigt (Abb. 24). Wenn ein Steinchen am richtigen Ort ein- 
gefiigt ist, liBt es die Larve mit den Mandibeln los und halt es nur noch 
mit den Vorderbeinen fest. Dann streckt sie ihre Spinnwarze weit hervor 
und fiihrt sie abwechselnd von dem neuen zu schon vorhandenen 
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Steinchen. Wahrenddessen knickt sie langsam den Kopf ventralwarts 
ein bzw. streckt den gegebenenfalls ventralwarts eingeknickten Kopf 
vorwarts aus. Dadurch entstehen die leiterartigen Zickzackfiden, die 
alle Bauteile aneinander befestigen. 

Die Larve fahrt aber auch noch mit dem Ziehen von Zickzackfiden 
fort, wenn die Bauteile schon alle aneinander befestigt sind. Dieses Zick- 
zackfadenwerk an der Innenseite der Réhre dient zweifellos nur noch der 
Austapezierung der Wohnung. Es ist letzten Endes nicht mehr als 
solches zu erkennen, sondern stellt eine aus wirr sich iiberkreuzenden 
Faden bestehende Gespinstschicht dar. An den Kopfbewegungen der 
Larve ist zu erkennen, da sie haufig aus der Zickzack-Fiihrung des 
Fadens in eine solche von achterfér- 
migem Verlauf tibergeht, d. h. anstatt 
in Zickzackform werden dann die 
Faden in flachen Achterfiguren gelegt. 


Falls es sich bei der Bildung der 
Tapete ergibt, daB sie stellenweise 
sich der Steinwand nicht eng genug ; : 

3 ‘ ‘ Abb. 24. Befestigung der Bauteile 
anschmiegt, vermag ihr die Larve durch 7icksackraden 
auch durch einfaches Dagegen- 
stemmen mit dem Kopf eine andere Wé6lbung zu verleihen und 
sie so zum engen Anliegen zu bringen. 

Der Bau des Vorhofes. Ebenfalls vor Beginn des Netzbaues, meistens 
anschlieBend an die Herstellung der Wohnrohre, gar nicht selten aber 
auch gleichzeitig mit dieser wird der Vorhof gebaut. Es wurde ja bereits 
erwahnt, da8 fiir die Wohnrohre untaugliche Steinchen vor der Réhren- 
miindung abgelegt und festgesponnen werden. Diese stellen bereits Bau- 
elemente fiir den Vorhof dar. Mitunter aber wird auch, ohne da un- 
taugliche Steinchen abgelegt werden miiBten, die Arbeit an der Roéhre 
zeitweilig unterbrochen, und es werden neu herangeholte Steinchen so 
arrangiert und durch Zickzackfaiden miteinander und mit schon vor- 
handenem Baumaterial verbunden, daB eine abermalige trichter- bis 
kugelférmige Erweiterung der Wohnrohrenmiindung entsteht (Abb. 23¢), 
die den Vorhof darstellt. Seine Wand ist jedoch nicht ringsum ge- 
schlossen, sondern es bleibt in ihr ein verhaltnismaBig groBer Durch- 
bruch, der fast ausnahmslos schraég von der Verlangerung der Wohnrohre 
liegt. 

Ein Teil dieses Durchbruchs wird spiter von der Netzflaiche ein- 
genommen, ein anderer bleibt frei und halt neben der hinteren, aber oft 
nur sehr kleinen, Offnung der Wohnrohre die Verbindung mit der Aufen- 
welt aufrecht. 

Der Bau des Fangnetzes. Beim Bau des Fangnetzes stehen der Larve 
3 Moglichkeiten offen: Erstens kann das Netz in eine geeignete, natur- 
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gegebene Liicke an der Wohnréhrenmiindung eingewoben werden (in 
diesem Falle wird gar kein Rahmen gebaut) ; zweitens, wenn keine solche 
Liicke und auch kein passendes Baumaterial fiir einen Rahmen zur Ver- 
fiigung stehen, spannt die Larve einige lange Faden vor der Rohren- 
miindung und baut das Netz, die Faden als Rahmen benutzend, in die- 
selben hinein (zuweilen werden soche Rahmenfaden durch Auflage 
weiterer Faden zu dicken Biindeln erginzt, doch besitzen auch derartige 


BES: 


Abb. 25. Trichterférmiges Netz ohne Rahmen 


Netze mit Rahmenfadenbiindeln nie die Stabilitét solcher mit festem 
Rahmen aus Fremdstoffen oder in naturgegebene Liicken hinein- 
gewobener, wodurch die oben bereits erwaihnten beutel- bis trichter- 
formigen Netze entstehen, Abb. 25); bei der dritten Art, ein Netz auf- 
zustellen, fertigt die Larve einen ringférmigen Rahmen an. Die dritte 
Bauart herrscht bei weitaus den meisten H.-Wohnungen vor. 


Ks ist nun aber nicht so, da die Larve jenen Teil des Durchbruchs 
in der Vorhofwand bzw. die naturgegebene Liicke, wo spiter das Netz 
liegt, bis zuletzt frei lieBe. Vielmehr wird schon lange vor dem Zeitpunkt 
des Rahmen- und Netzbaues, manchmal schon, wenn die Wohnroéhre 
erst in den allerersten Anfangen steht, das Fangnetz in Lage und GréBe 
durch ein paar unregelmaBige Maschen angedeutet (Abb. 23 e): 
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Obschon man also im allgemeinen sehr wohl behaupten kann, daB 
die Gesamtanlage eines H.-Baues in der bei dieser Beschreibung ein- 
gehaltenen Reihenfolge: Wohnréhre — Vorhof — Fangnetz vor sich 
gehe, ist doch demgegenitiber zu vermerken, daB diese Reihenfolge nicht 
sehr streng ist. Die Larve ,,verliert‘‘ sozusagen beim Bauen nie den 
Gesamtplan ,,aus dem Auge‘. Immer wieder wird die Arbeit an einem 
der 3 Hauptteile unterbrochen, um an einem andern weiterzumachen. 
Nur das Fangnetz, und zwar das regelmaBige, nicht das oben erwahnte 
provisorische, wird in einem einzigen Zuge gebaut. 

Vollig fertig wird ein H.-Bau eigentlich nie. Die Larve arbeitet 
dauernd daran herum. 

Bevor sie sich daran begibt, den Netzrahmen aus Fremdmaterial an- 
zufertigen, wird zuerst einmal das rohe Maschenwerk, durch das Lage, 
GréBe und Ebene des zukiinftigen Netzes gekennzeichnet wurden, ein- 
gerissen und aufgefressen. (Dies geschieht auch haufig spontan mit dem 
endgiltigen Fangnetz. Wahrscheinlich besteht kein solches langer als 
2 Tage.) Die Larve rafft das Gespinst mit den Vorderbeinen zu einem 
Knauel zusammen und kaut dieses nach und nach hinunter. Ich bin der 
Ansicht, daB8 die Kaubewegungen nicht dazu dienen, die Faden mit den 

_ Mandibelschneiden durchzutrennen; sie pressen offenbar nur das Faden- 
knauel zusammen und fordern es auch wohl weiter zur Mundoffnung hin. 
Zu entfernende Faden werden allemal vom Substrat abgerissen, nicht 
-gebissen. Die Larve ist anscheinend nicht in der Lage, einen Faden an 
einer bestimmten Stelle mit den Mundteilen durchzutrennen, wie das 
allem Augenschein nach die Spinnen kénnen. 

Bei der Beseitigung derartiger Fadenreste verfahrt das Tier tibrigens 
duBerst griindlich. Es hingt sich haufig zu mehr als halber Kérperlange 
aus der Miindung der Rohre, ab und zu sogar aus deren hinterer Offnung, 
heraus, um die Umgebung seiner Wohnung nach im Wasser flottierenden 
Resten des eingerissenen Netzes abzusuchen. Man kann sich vorstellen, 
daB, wenn bei der haufigen Erneuerung des Netzes die Fadenreste nicht 
jedesmal peinlich entfernt werden, diese, zumal sie auch als Ansatzstellen 
fiir allerlei Schmutzteile geeignet sind, allmahlich die Wohnung der Larve 
mit einer Schicht umgeben, die die Funktion des Fangnetzes und die 
Frischwasserversorgung in Frage stellte. Deswegen wohl diirfte die Larve 
derartig sorgfaltig diesem Geschaft obliegen. 

Nun kann sich die Larve an die Herstellung des Netzrahmens be- 
geben. Dazu verwendet sie fast ausnahmslos langliche Bauteile. Diese 
erfaBt sie, indem sie sie quer zu ihrem K6rper zwischen die Vorder- 
femora und die daruntergeschlagenen Vordertibien einklemmt. Sie 
dieserart tangential an einen zu denkenden Kreis haltend, spinnt sie sie 
ebenfalls mittels Zickzackfaden zu einem ringartigen Gebilde zusammen. 
AuBerdem legt sie noch kreisformig auf dem Rahmen herumverlaufende 
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Fadenbiindel an, die dem Ganzen zweifellos einen noch gr6Beren Halt 
verleihen. 

Andere als langliche Bauteile verwenden die Larven nur selten. 
TImmerhin beobachtete ich in 2 Fallen, daB sie auch rundliche Steinchen 
zu einer Art Torbogen langs eines oder mehrerer Faden aneinanderzu- 
fiigen verstehen. 


Nach der Vollendung des Rahmens steht dem Hinbau des Netzes in 
denselben nichts mehr im Wege. 

In einer friiheren Arbeit (1955) habe ich bereits die Grundziige des 
Netzbaues an Hand von 4 schematischen Figuren zu erklaren versucht. 
Dies war indessen lediglich ein Schema. In Wirklichkeit liegen die Dinge 
doch etwas komplizierter. 


Wie wir gesehen haben, heben sich die H.-Larven aus der Reihe jener 
fadenspinnenden Tiere, die beim gewohnlichen Umherlaufen quasi auf 
Schritt und Tritt einen Sicherungsfaden produzieren; nicht heraus. 

Anders aber liegen die Dinge beim Fangnetzbau. Verglichen etwa 
mit den Radnetzspinnen, wo die ganze Netzflache von den Tieren derart 
hergestellt wird, daB sie einen ohne Unterla8 austretenden Faden durch 
instinktiv vorgezeichnetes, planmaBiges Umherlaufen allmahlich so 
ordnen, daB das Netz entsteht, werden bei H. Fadenstiicke zu einem Netz 
zusammengeftigt; wahrenddessen bleibt das Tier auf einem Fleck 
sitzen. 

Miss Noyvzs (1914) gibt als Bauzeit der gesamten Wohnung 2!/,—3 Std 
an, wovon etwa 2 Std auf den Netzbau Verwendung finden sollen. 

Nach meinen Beobachtungen jedoch geht der Netzbau ganz erheblich 
schneller vor sich, und zwar kann man sagen: je regelmaBiger das ent- 
stehende Netz wird, desto kiirzer ist die Bauzeit. Die Arbeitszeit fiir 
vollendet regelmaBige Netze betrug bei meinen Larven im Durchschnitt 
nur 6—8 min! 

Weniger regelmaBige Netze dagegen beanspruchen eine weitaus 
langere Bauzeit, da die Larve haufig ihre Tatigkeit unterbricht, um etwa 
an der Wohnroéhre herumzubauen, oder sich zu putzen oder auch nur, 
um untadtig dazusitzen. So kommt es, daf sich die Arbeit an unregel- 
mafigen Netzen oft tiber mehrere Stunden hinzieht. Der Bau eines 
regelmaBigen Netzes (in der Art, wie sie Abb. 26 zeigt) wird jedoch 
niemals unterbrochen, sondern léuft mit maschinenartiger Gleichférmig- 
keit innerhalb der angegebenen wenigen Minuten ab. Stort man dabei 
das Tier, so baut es, wenn es die Arbeit wieder aufnimmt, nicht in der 
alten Sorgfalt weiter, sondern vollendet das Netz nur durch Anlegen 
einiger grober Maschen oder auch nur einiger Querfaden. 

Wenn die Larve einmal in ,.Baustimmung ist, kann man aber 
eben vollendete Netze 3—4mal einreiBen, und sofort beginnt die Larve 
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— nicht ohne die Reste des vorigen natiirlich griindlichst entfernt zu 
haben — ein neues, und zwar ebenso regelmaBiges, zu bauen. 

Ich konnte (was auch schon Noyzs 1914 konstatiert hat) keine fir 
die Bautatigkeit bevorzugte Zeit im Tagesverlauf feststellen. Die H.- 
Larve steht damit anscheinend im Gegensatz zu andern Trichopteren- 
Larven. Die von Neureclipsis bimaculata beispielsweise baut mit Vor- 
liebe des nachts (BRICKENSTEIN 1955). 


SH 
Si 


Abb. 26. Ausschnitt aus dem Mittelteil eines regelméBigen Fangnetzes; die (Relativ-) 

Zahlen rechts sind die Mittelwerte der Maschenbreiten auf der rechten Netzhalfte; Mikro- 

photo in polarisiertem Licht; die leichte UnebenmaBigkeit in der linken Netzhalfte beruht 
auf einer Falte, die das Netz schlagt, nicht auf einem Baufehler der Larve 


Beim Bau eines regelmaBigen Netzes verhalt sich das Tier folgender- 
maBen : 

Es sitzt so in seiner Rohre, da sein Abdomen darinnen steckt, Kopf 
und Brustabschnitt aber herausragen. Dabei sttitzt es sich mit den stark 
angewinkelten Hinterbeinen am Réhreneingang auf. Die Mittelbeine 
sind weiter ausgestreckt als die Hinterbeine und erfassen den Netzrahmen 
oder auch das Substrat irgendwo auBerhalb der Wohnréhrenmiindung. 
Die Vorderbeine sind unterhalb des Kopfes frei nach vorne gerichtet, die 
Tibien und Tarsen derselben werden nach unten abgewinkelt. Die 
Korperlangsachse der Larve bildet keine gerade Linie, sondern das 
Vorder- und besonders das Hinterende des Kérpers ist ventralwarts ein- 
gebogen. Dies hat zur Folge, daB der Vorderkérper nicht in Ver- 
langerung des anndhernd geraden oder nur schwach gebogenen Wohn- 
rohres, sondern schrag zu diesem aus dessen Miindung herausragt. Die 
am Hinterende des ventral eingebogenen Abdomens sitzenden AfterfiiBe 
sind in das die Wohnrodhre auskleidende Gespinst verhakt. Durch 
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Anwinkeln der Klauen wird der Korper riickwarts gezogen. Dabei aber 
schieben sich die nach hinten gerichteten Stachelchen auf den beiden 
ventralen Paaren der dreieckigen Chitinschildchen des VIII. und IX. 
Hinterleibssegmentes sowie diejenigen der beiden lateral am IX. ge- 
legenen in die Gespinstschicht hinein. Sie wirken also den Afterful- 
klauen als Antagonisten entgegen. Durch diesen festen Verankerungs- 
punkt ist die Larve, unter weitgehender Ausschaltung der Beine, zu den 
mannigfachen Dreh- und Schwenkbewegungen befahigt, die beim Netz- 
bau notig sind. Die auf der Riickenseite des [X. Abdominalsegmentes 
befindlichen Chitinschildchen, die wegen der Anbuckelung des Hinter- 
leibs gar nicht mit dem Gespinst in Kontakt kommen, entbehren be- 
zeichnenderweise der Stachelchen. 

Dies ist also die Ausgangsstellung der Larve zum Netzbau und zu- 
gleich auch ihre normale Kérperhaltung, nachdem das Netz fertig- 
gestellt ist. 

Die Ebene des Netzes kommt annahernd parallel zur Frontalebene 
des Larvenvorderk6érpers zu liegen, mithin schrag zur Langsachse des 
Mittelabschnittes des Larvenk6érpers und damit auch schrag zur Langs- 
achse der Wohnrohre. 

GroBe und Gestalt des Netzes werden in erster Linie durch 2 Be- 
wegungsformen der Larve bestimmt: einmal durch seitliches Pendeln des 
Kérpervorderendes, kombiniert mit Anderung des Grades der An- 
buckelung des Abdomens, wodurch sich, da der Fixpunkt ja am Hinter- 
ende liegt, der ganze Koérper vor- bzw. riickwarts schiebt; sodann durch 
Anderung der ventralwartigen Anwinkelung des Kopfes. 

Die Anfangsfaden des Netzes werden von der Larve an dem ihr zu- 
nachst liegenden Teil des Netzrahmens angelegt. Den ersten Faden 
spannt sie in der in Abb. 27a angegebenen Weise (wir blicken dabei von 
der Position der Larve her auf den Rahmen, womit aber nicht gesagt 
sein soll, daB sie immer auf der rechten Seite zu bauen beginne; soviel 
ich feststellen konnte, beginnen die Tiere ebensooft auf der linken wie 
auf der rechten Seite, was offenbar bedeutet, daB wir hier einen Fall 
von ,,verhaltensphysiologischer Asymmetrie‘‘ vor uns haben, den man 
mit Lupwic 1932 als ,,razemisch“ bezeichnen kénnte). Von der ent- 
gegengesetzten Seite wird dann der zweite Faden heriibergezogen und 
an Faden 1 angeheftet (Abb. 27a). Durch den elastischen Zug des 
zweiten Fadens wird der erste Faden in der auf Abb. 27b veranschau- 
lichten Art angewinkelt und dadurch in 2 Abschnitte, einen groBeren 
und einen sehr viel kleineren, geteilt. Faden 2 wird sodann etwa im 
rechten Winkel zum gréBeren Abschnitt des ersten Fadens zum Rahmen 
hiniiber gezogen. Der dritte Faden verlauft ungefaihr parallel (was es 
mit diesem ,,ungefaihr‘‘ auf sich hat, werden wir spater sehen) zum ersten 
und wird an Faden 2 angeheftet. Dabei tritt wiederum eine Anwinklung 


Lebensweise und Kérperbau der Larve und Puppe von Hydropsyche Pror. 159 


des vorher gezogenen Fadens, also jetzt des zweiten, ein(Abb. 27¢). Auch 
Faden 3 wird alsdann etwa rechtwinklig zum gréBeren Abschnitt des 
vorhergehenden Fadens — des Fadens 2 — zum Netzrahmen hin weiter- 


: 5 atzba i aihere Erkléirungen im 
. 27a—e. Schematische Darstellung von 5 Netzbaustadien (n, : 
saree : R Rahmen; die Zahlen geben die Reihenfolge beim EHinbau der Fiden an 


gefiihrt. Entsprechendes geschieht beim Einbau des vierten Fadens 
(Abb. 27d) und so fort (Abb. 27e). ' . 
Auf diese Weise entsteht ein Netzgebilde aus langlich-rechteckigen 
Maschen (durchschnittlich 0,34 x 0,17 mm), das durch eine es diametral 
durchziehende Zone nicht rechteckiger Maschen (welche parallel zur 
Langsachse des Larvenvorderk6rpers verlauft) in 2 Halften geteilt wird, 
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und von welcher schrag nach beiden Seiten die Reihen der rechteckigen 
Maschen ausgehen (Abb. 26 und 27e). 


Ich habe niemals ein Netz gesehen, das diese Mittelzone vermissen 
lieBe, noch je eines, das quadratische Maschen gehabt hatte und bin 
daher der Ansicht, daB derartige bildliche Darstellungen von Netzen, die 
man gewohnlich in der Literatur findet, den tatsachlichen Verhaltnissen 
nicht Rechnung tragen. 


Es muB jetzt aber gesagt werden, daB auch die Figurenfolge 27a—e 
noch immer gewisse Abweichungen von den wirklichen Verhaltnissen 
enthalt, die aber einmal der Deutlichkeit der Zeichnungen, zum andern 
dem besseren Verstandnis des folgenden dienen. Zunachst einmal sind 
die Abstande der Faden, mithin auch die GroBe der Maschen, im Verhalt- 
nis zum Netzrahmen iibertrieben; ferner ist nur die Spannwirkung 
eines neuen Fadens auf den vorher gezogenen Faden beriicksichtigt. Es 
liegt aber auf der Hand, da8 ein neuer Faden nicht bloB auf den vorher- 
gehenden, sondern auch auf alle andern bereits vorhandenen seine Zug- 
wirkung austibt. Diese Verspannungen sind aber nur sehr minimal und 
unmaBgeblich fiir die endgiiltige Gestalt des Netzes, wie ich mich durch 
Anfertigung eines 1 x 1m groBen Modells eines H.-Netzes aus Nylon- 
faden tiberzeugen konnte. Auch sind sie, wenn man einer Larve beim 
Bauen zuschaut, im Gegensatz zu den in den Zeichnungen beriick- 
sichtigten Verspannungen, kaum oder gar nicht zu erkennen. 


AuBerdem entnehmen wir aber aus den Figuren infolge der Vernach- 
lassigung eines weiteren Umstandes noch folgendes: Der Winkel «, in 
Abb. 27a ist kleiner als der Winkel «,3 in Abb. 27e. Wir vermogen uns 
an Hand der Figuren auch leicht zu erkliren, wie das kommt. Jeder 
neue Faden hebt ja den vorigen ein kleines Stiickchen an; dadurch wird 
jeder neu gebildete Winkel « ein wenig gréBer als der vorhergehende. 
Wirde man unter Beibehaltung der in den Figuren gewahlten zeich- 
nerischen Darstellungsweise (zumal bei einer gréBeren Netzflache) noch 
weitere Flachen einzeichnen wollen, so wiirde der Winkel « zwischen 
ihnen bald 180° erreichen. 


Dies aber kommt in Wirklichkeit nicht vor. Vielmehr zeigen die 
Netze die genau umgekehrten Verhiltnisse; die Winkelgré8e « nimmt 
nicht von unten nach oben zu, sondern sie nimmt ab! Einige Zahlen- 
reihen sollen dies belegen: Tabelle 1. 


Bevor diese unerwartete Tatsache zu erklaren versucht werden soll, sei 
der dadurch erméglichten vereinfachten Ausdrucksweise wegen fiir alle 
zum jeweils gréBeren Abschnitt des ersten und zweiten Fadens gleich- 
sinnig verlaufenden Teile der tibrigen Faden der Ausdruck ,,A-Faden‘‘ 
und fiir alle hinter deren jeweiligen Treffpunkten senkrecht abgewin- 
kelten Fadenabschnitte der Ausdruck ,,B-Faden‘ eingefitihrt. Es sei 
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auch in diesem Zusammenhang vermerkt, da alle B-Faden, vom Stand- 
punkt der Larve her gesehen, auf den A-Faden liegen. 

Bei nicht sehr eingehender Betrachtung eines Netzes hat man durch- 
aus den Eindruck, alle A-Faden sowie B-Faden auf jeder Netzhalfte 
verliefen jeweils parallel zueinander. Verstarkt wird dieser Eindruck 
auch durch die beim Anblick der erstaunlichen RegelmaBigkeit eines 
Netzes sich einstellende Vermutung, 
die Larve miisse an ihrem Kérper Tabelle 1 
doch wohl zwei feste MaBe besitzen, 
um die gleichmaBig erscheinenden 
Abstainde der A-Faden einerseits ; ; 
und der B-Faden andererseits zu g9° | 111° | 1219 | 125°) 1180 
sichern. Die Verkleinerung der 1 ie a ie ee 
Winkel « von unten nach oben im 110 120 128 134 126 
Netz zeigt aber bereits, daB die ALO! W125) 130" | 137.) 7126 


5 F 114 126 132 137 130 
A-Faden nicht parallel zueinander 116 | 127 | 135 | 137 | 139 


liegen konnen. Und erst recht 122 ; 137 : 133 

erkennt man an einem halbfertigen 123 : 140 : 136 
ee. 128 : : : : 

Netz, wie ein neugezogener A-Faden 127 

vom vorletzten nach der Peripherie 131 


der Netzfliche hin ein erhebliches 139 
Stiick weiter entfernt ist als nach 
der Mittelzone zu. Sehr deutlich ist 
dies an Abb. 28, der Skizze eines Die Zahlen zeigen die Verkleine- 
halbfertigen, iibrigensrecht,,schlam- rung der Winkel von unten nach 
pig‘ gebauten Netzes, zu erkennen. oben in 5 Netzen; die Punkte tiber 
Diese Tatsache entgeht dem unter- und unter den Kolumnen deuten an, 
: ; ; daB es sich um die Winkel aus dem 

suchenden Auge leicht, einmal weil Mittelteil der Netze handelt, nach der 
man so gut wie nie das Gliick hat, — Peripherie hin sind die Netze gewohn- 
senkrecht auf die Netzflache blicken __ lich unregelmaBiger, so daf es schwie- 
zu kénnen, waihrend die Larve in rig ist, die Winkel genau zu messen. 
der Kiivette baut, da die Stromung, 
von der die Orientierung des Netzes ja abhangt, gréBtenteils parallel den 
Glaswanden verlauft und man demzufolge die Netze fast immer nur von 
der Kante her zu sehen bekommt; dann aber auch, weil bei fertigen 
Netzen, die man samt Netzrahmen herausprapariert hat und von der 
Flache her anschaut, der ungleichmafige Abstand der A-Faden dadurch 
wieder groBenteils aufgehoben ist, daB, wie schon erklart, jeder neue 
Faden den vorigen anhebt, wodurch sich der Abstand.des neuen vom 
vorletzten A-Faden nach dem Mittelstiick der Netzfliche zu vergroBert. 

Die A-Faden verlaufen also nicht parallel zueinander. 

Fragen wir uns nun, ob es sich mit den B-Faden ahnlich verhalt. 
Hine entsprechende Messung der Maschenbreiten laBt eine kontinuierliche 
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Verkleinerung derselben von oben nach unten erkennen (s. Abb. 26). 
Also auch die B-Faden haben keinen gleichmaBigen Abstand. 


Daraus entnehmen wir folgendes: Die Larve besitzt nicht, wie das 
zunaichst zu vermuten war, starre MaBe an ihrem Korper, mit deren 
Hilfe sie einmal die auf den ersten Blick gleichmaBig erscheinenden 
Abstande der A-Faden sowie der B-Faden voneinander festlegt. Viel- 
mehr mu8 man annehmen, daB sie befahigt ist, durch bestimmte, gleich- 
maBig verlaufende Bewegungsformen den Abstand eines neuen A- sowie 
B-Fadens vom vorletzt 
gezogenen A- bzw. B- 
Faden kontinuierlich zu 
verkleinern. 


Wenn man nun ein- 
mal den Bewegungsab- 
lauf_ einer Larve beim 
Spannen eines Fadens 
genau verfolgt, so wird 
bald klar, wie diese 
Verkleinerung der Fa- 
denabstainde zustande 
kommt; dariiber hinaus 


Abb. 28. Halbfertiges Netz in einer natiirlichen Liicke erscheinen mir diese 

des Substrates, das Auseinanderweichen der A-Fiaiden B bla f : 
nach der Peripherie hin zeigend; S Substrat ewegungsablaule m 
Verein mit bereits be- 


sprochenen oder auch noch zu besprechenden Struktureigentiimlich- 
keiten der Netze geeignet, einen Erklarungsversuch dartiber anzustellen, 
auf welche Weise die Gattung Hydropsyche im Verlauf ihrer Stammes- 
entwicklung dazu gekommen sein mag, ihr Spinnsekret zum Bau solch 
eigenartiger Fangnetze zu verwenden, die von denen anderer Tricho- 
pterenlarven grundsatzlich abzuweichen scheinen. 


Wir hatten weiter oben die Ausgangsstellung der Larve zum Netzbau 
beschrieben, sodann, wie das Zusammenfiigen der einzelnen Faden zu 
einem Netz vor sich geht, ohne jedoch dabei weiter auf die Larve zu 
achten. Davon soll jetzt die Rede sein: 


Wir erinnern uns, daB die Bauelemente des Netzes Fadenstiicke dar- 
stellen, die durch einen Knick in der Mittelzone der Netzfliche in 2 Ab- 
schnitte geteilt werden, den A- und den B-Faden, und daB ein solches 
Fadenstiick in einem einzigen Arbeitsgang gespannt wird. Um dieses 
durchzufiihren, schiebt sich die Larve, mit ihrem Festhalteapparat am 
Hinterende verankert, den Kopf an der Rundung des Netzrahmens ent- 
langfiihrend, durch Verminderung des Kriimmungsgrades des Abdomens 
nach der Stelle hin, wo der neue Faden beginnen soll. Die Vordertarsen 
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oder -tibien ruhen dann auf dem Anfangsteil des zuvorletzt gezogenen 
Fadenstiickes (die Stachelreihen ihrer Hinterkanten verhindern ein Ab- 


- rutschen auf dem Faden). Die Mittel- und Hinterbeine sind auf die 


schon vorhandene Netzflache aufgestiitzt (wobei durch die an deren 
Pratarsen vorragenden Basaldorne ein Durchbrechen vermieden wird), 
oder sie sind auch zum Teil nur einfach seitlich ausgestreckt, ohne sich 
irgendwo zu verhaken. Der Kopf ist geradlinig nach vorne gestreckt, und 
die Spinnwarze wird weit vorwarts geschoben. In dieser Kérperstellung 
wird der Anfang des neuen A-Fadens an den Rahmen angeheftet. Dann 
zieht sich die Larve etwas in ihre Réhre zuriick und schwenkt gleich- 
zeitig den Korper derart, daB ihr Kopfende in die Mittelregion des Netzes 
zu liegen kommt, d. h. so weit, bis sie mit der Mundregion an den von der 
Gegenseite kommenden A-Faden anst6Bt. Indem sie diese Schwenk- 
bewegung macht, fiihrt sie die Vordertarsen halb gleitend, halb seitliche 
Schreitbewegungen ausfiihrend, auf dem vorletzten A-Faden entlang. 
Zugleich aber hat sie auch ihren anfangs geradeaus in Verlingerung des 
Kérpers vorgestreckten Kopf ein wenig ventralwarts angezogen. Dies 
bewirkt, daB, wenn sie in der Mittelzone angekommen ist, sie mit ihrer 
Kinnpartie dem vorletzten A-Faden aufliegt. Sodann hebt sie den Kopf 
ein klein wenig und heftet das Ende des neuen A-Fadens an den letzt- 

-gezogenen A-Faden, der ja auf der anderen Netzhalfte liegt, fest. Der 
folgende Abschnitt des Fadenstiickes stellt den neuen B-Faden dar, 
welcher quer iiber die Folge aller A-Faden dieser Netzhalfte gelegt und 
dabei an jedem einzelnen A-Faden festgeklebt wird. Im Gegensatz zum 
Einbau eines A-Abschnittes sind der Larve jetzt keine gleitenden oder 
unregelmaBig schreitenden Bewegungen mit den Vorderbeinen tiber den 
zuvorletzt gezogenen Faden mehr moglich. Daran wird sie durch die 
Reihe der A-Faden, welche senkrecht auf den vorletzten B-Faden treffen, 
gehindert. Sie tritt vielmehr jetzt mit den Vorderbeinen jeweils ab- 
wechselnd in Kontakt mit diesem Faden bleibend tiber jeden einzelnen 
A-Faden hinweg. Wahrend sie so seitlich tiber die A-Faden hinweg- 
schreitend den neuen B-Faden an diese befestigt, beugt sie, je mehr 
sie sich dem unteren — d.h. demjenigen Teil des Netzes, welcher 
der Wohnréhrenmiindung am nichsten liegt — nahert, den Kopf noch 
immer mehr ventralwarts ein. Dies hat zur Folge, daB der Abstand 
von B- zu B-Faden nach der unteren Netzpartie hin sich entsprechend 
verkleinert. Abb. 29 gibt Aufschlu8 dariiber, wie wir uns das vorzu- 
stellen haben. 

Das immer starkere ventralwartige Anwinkeln des Kopfes zeigt sich 
auch sehr schén dadurch, da& der neue B-Faden, der zum Zwecke des 
Anklebens immer ein Stiickchen auf jedem A-Faden entlanggefihrt 
wird, stets nach der Netzmitte zu auf den A-Faden entlanglauft 
(Abb. 30a). Ausnahmen sind auBerst selten. 
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ce a. 
Abb. 29a—d. Der Hinbau eines A- und B-Fadens 
in den Netzrahmen; a Larve beim Anheften des 
Anfangs eines A-Fadens an den Netzrahmen, a’ Kopf- 
haltung hierbei; b Larve beim Anheften des Hndes 
des gleichen A-Fadens an denjenigen der andern 
Netzhalfte, b’ Kopfhaltung hierbei; c Larve beim 
Ziehen des Anfangsteils des anschlieBenden B-Fadens, 
ce’ Kopfhaltung hierbei; d Larve beim Ziehen des 
SchluBteils des gleichen B-Fadens, d’ Kopfhaltung 
hierbei; F Faden; gestrichelte Linie: Weg des Kopf- 
endes der Larve beim Hinbau des A- und B-Fadens; 
gepunktete Linie: Weg desselben beim Hinbau des 

nachsten A- und B-Fadens 


WERNER SATTLER: 


_ten. 


WESENBERG-LUND sagt 
in seiner Arbeit aus dem 
Jahre 1911, diese Uber- 
kreuzungsstellen der Faden 
seien mit einem besonderen 
Sekret versehen; er gibt 
dort eine Zeichnung, in der 
die Uberkreuzung von einer 
kérnigen Substanz umge- 
ben ist. Auch 1943 macht 
er noch einmal diese An- 
gabe, ungeachtet dessen, 
daB bereits Atm (1926) die 
Existenz dieses Sekretes in 
Frage stellte und hervor- 
hob, die Faden seien viel- 
mehr an den Uberkreu- 
zungsstellen abgeplattet. 
In der Tat haben die 
Doppelfiiden an sich schon 
haufig bandartige Form, 
die sich beim Auftreffen 
wie beim Wegfihren von 
einem quer dazu liegenden 
Faden zu jeweils einer drei- 
eckigen Flache  verbrei- 
tert. Nach meiner Ansicht 
kommt diese Form durch 
die viskose Konsistenz des 
frischen Fadens einerseits 
im Zusammenspiel mit den 
wirkenden Adhasionskraf- 
ten andererseits zustande. 
Zweifellos hat WESENBERG- 
Lunp diese Abflachung des 
Fadens in den Ecken der 
Kreuzungsstellen fiir ein 
besonderes Sekret gehal- 
Da jeder B-Faden, 
wie oben beschrieben, ein 
kleines Stiick auf jedem 
A-Faden _ entlanggefiihrt 
wird, sind die beiden Drei- 
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ecksflachen jeweils ein Stiickchen gegeneinander verschoben. Der da- 
zwischenliegende Abschnitt des B-Fadens umflieBt den A-Faden rinnen- 
formig. Es entsteht somit ein Gebilde, wie es Abb. 30b zeigt. Dabei 
bleiben aber die beiden 
Anteile des Doppelfadens 
fiir sich erhalten, die Tren- 
nungslinie zieht sich durch 
die beiden Dreiecke wie 
durch das Mittelstiick hin- 
durch. Die Ablésung der 
B- von den A-Faden kann 
man durch wochenlanges 
Lagern der Netze in 
Alkohol absolutus _ er- 
reichen (Abb. 31). 

Wenn die Larve ihre 4 b 


Spinnwarze mit den aus- Abb. 30a u. b. a Richtung des Verlaufs der auf die 

Dts C A-Faden aufgeklebten B-Fadenabschnitte an den 
tretenden B-Faden die Kreuzungsstellen (vgl. auch Abb. 1), b Form eines 
jeweils kurzen Strecken B-Fadens an einer Kreuzungsstelle (A-Faden entfernt) 


auf den A-Faden ent- 
langfiihrt, verhindern augenscheinlich die beiden kleinen Borsten an 
der Spinnwarzenspitze (Abb. 6) ein Abgleiten dieser vom A-Faden 
und dienen demnach, indem sie den Faden zwischen sich nehmen, 
der Fiihrung des Spinn- 
organs. 

Die von der Larve 
am weitesten entfernten 
Randpartien der Netz- 
flache werden oft weni- 
ger sorgfaltig gearbeitet. 
Auch halt sich die Larve 
dabei meist nicht an 
das sonst so streng be- 


BB B 


achtete Schema. Her- Abb. 31. Aufgeliste Kreuzungsstellen, in polarisiertem 
vorzuheben ist, daB® die Richt 
dort gebildeten Maschen 


stets sehr groB sind, was gewiB damit zusammenhangt, daB die Larve, 
um mit der Spinnwarze dorthin gelangen zu kénnen, den Kopf weit 
vorstreckt. DaB dies aber eine VergréBerung der Fadenabstainde im 
Gefolge hat, haben wir ja gesehen. 

Es ist eine bekannte Tatsache, daB Schmetterlingsraupen beim Bau 
ihres Cocons den Spinnfaden in ,,Achtertouren“ legen; offenbar stellt 
diese Bewegungsform das Grundelement der Spinntatigkeit bei wohl 
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allen Lepidopterenlarven dar. Bedeutungsvoll erscheint mir vor allem 
fiir unsere Betrachtungen, daB, z. B. bei Bombyx, die Achter jeweils 
in Gruppen zusammengefiigt werden (WIEDBRAUCK 1955) (Abb. 32a). 

Unter den Trichopteren tritt dagegen anscheinend die Zickzack- 
fiihrung des Fadens mehr in den Vordergrund, die naturgemaB besser 


Abb. 32a—e., Figuren zur Erlaiuterung der Ableitung des Hydropsyche-Netzes aus einer 
Achterschlingengruppe (nihere Erklirungen im Text, a nach WIEDBRAUCK 1955); 
S Substrat, St Seitenteil einer Achterschlinge 


geeignet ist, Bauteile miteinander zu verbinden, was fiir die Lepidopteren 
in der Regel ja nicht in Betracht kommt. 

Abgesehen aber davon, daB man ohne Schwierigkeit die Achter- 
bewegung aus der Zickzackbewegung oder auch die letztere aus der 
ersteren abgeleitet sich denken kann, ist bei der Austapezierung der 
Wohnrohre (wie erwaihnt) sowie besonders beim Bau des Puppencocons 
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einwandfrei zu beobachten, da8 die sich einspinnende H.-Larve den 
Spinnfaden in, wenn auch ziemlich flachen, Achterschlingen legt. 
Dariiber hinaus kann man feststellen, daB auch sie, ebenso wie Bombyx, 
Gruppen von Achtertouren spinnt (Abb. 35). Die Achterbewegung ist 
also ebenso bei den Trichopteren zu finden. (Ich beobachtete Ent- 
sprechendes auch bei der Trichopterenlarve Rhyacophila Pict.) Es muB 
noch hinzugefiigt werden, daB die H.-Larve beim Legen einer solchen 
Achterschlingen-Gruppe meistens sich nach vorne schiebt, nur gelegent- 
lich zieht sie sich dabei nach riickwarts. 

Wenn wir uns jetzt, der eben erwaihnten Dinge eingedenk, die Folge 
von Bewegungen der Larve beim Bau der Netzflache noch einmal vor 
Augen fiihren (vgl. Abb. 29d), so wird die Ahnlichkeit dieser Bewegungen 
mit denen, die zum Legen einer Achterschlingen-Gruppe ausgefiihrt 
werden miissen, augenfallig und der Gedanke nahegelegt, das H.-Netz 
in seiner Gesamtheit einer solchen Gruppe von Achterschlingen homolog 
zu setzen. 

Dennoch mu8 man eine Reihe von Punkten erwahnen, in denen sich 
das Netz wesentlich von einer Achterschlingen-Gruppe zu unterscheiden 
scheint: 

1. Eine Achtergruppe besteht aus einem einzigen Faden, das Netz 
dagegen aus Fadenstiicken. Man k6nnte sich indessen unschwer vor- 
stellen, daB im Laufe der Entwicklung die Seitenteile jeder Acht 
(Abb. 32b, St) als tiberfliissig ausgefallen sind, da diese Fadenstrecken 
ja keinerlei Anteil am eigentlichen Fanggewebe gehabt haben wiirden, 
weil sie ja dem Substrat, das das Netz umgibt, aufgelegen hatten. 

2. Bei einer Achterschlingen-Gruppe sind die Winkel « und #6 
(Abb. 32b) gleich groB; die Abstiinde der Fadenteile in der mittleren 
Region (die bei der hier erlauterten Auffassung dem H.-Netz gleich- 
zusetzen ware) sind gleich; die von den sich tiberkreuzenden Faden um- 
schlossenen Vierecke sind rautenartig. Hingegen sind im H.-Netz die 
Winkel « und f ungleich («> 8); der Abstand der A-Faden voneinander 
ist gréBer als der der B-Faden; und die Vierecke haben die Form lang- 
licher Rechtecke. Alle diese Unterschiede aber lassen sich einfach daraus 
erklaren, daB das H.-Netz, im Gegensatz zu einer Achterschlingen- 
Gruppe, nicht mit seiner ganzen Flache an einem Substrat haftet (was 
naturgem4B ein elastisches Zusammenschnurren eines einmal gezogenen 
Fadens hintanhalt), sondern nur an den Seiten. Dadurch kann sich, wie 
wir weiter oben gesehen haben, die Zugkraft jedes neu eingesetzten 
Fadens formandernd auf die schon vorhandenen auswirken. Die Summe 
all dieser elastischen Krafte verzerrt das ganze Gespinst in der Art, wie 
sie schematisch Abb. 32c anzeigt. Da haben wir jetzt auf einmal die 
VergréBerung der Winkel « gegeniiber f, die VergréBerung der Abstande 
der die Winkel « bildenden (,,A‘‘)-Faden verglichen mit den die Winkel f 
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bildenden (,,B‘‘)-Faden, und es zeigt sich die Tendenz der rautenférmigen 
Vierecke, langlich-rechteckige Gestalt anzunehmen. 

Man wird sich vielleicht jetzt fragen, wieso denn eigentlich nicht ein 
B-Faden, ebenso wie ein A-Faden, eine Wirkung durch seine elastische 
Zugkraft ausiibe; mit andern Worten, wieso ein B-Faden die An- 
winkelung des zuvorletzt gezogenen A-Fadens nicht wieder aufhebe. 
Dazu muB man sich iiberlegen, daB der neue A-Faden ja an dem stabilen, 
unnachgiebigen Netzrahmen beginnt, und dann erst wieder an dem 
nachgiebigen A-Faden der Gegenseite befestigt wird (der sich. dadurch 
anwinkelt). An diesem Punkt geht der A- in den B-Faden iiber, wird 
aber, wie wir wissen, jetzt nicht sofort an den stabilen Netzrahmen ge- 
heftet, sondern erst iiber die ganze Folge von A-Faden gelegt und an 
jedem einzeln angeheftet. Durch diese Prozedur verliert offenbar der 
B-Faden véllig oder zum gréBten Teil seine Zugwirkung, was man sich 
auch leicht vorstellen kann, wenn man bedenkt, daB das Auflegen und 
Festspinnen des B-Fadens an vielen Punkten ja praktisch einem Auf- 
spinnen eines Fadens auf eine feste Flache gleichkommt. Auf alle Falle 
ist nichts davon zu bemerken, da in dem Augenblick, in dem die Larve 
das Ende des B-Fadens am Netzrahmen festklebt, die Anwinkelung des 
obersten A-Fadens nachlieBe. 

3. Bei der Herstellung einer Achterschlingen-Gruppe bewegen die be- 
treffenden Tiere in der Regel nur den Kopf oder das Kopfende des 
Korpers achterformig, die Beine aber verharren auf der Stelle; bei der 
Herstellung des Netzes dagegen bewegt die H.-Larve sich mit den Beinen 
umher und bleibt nur mit der Haftvorrichtung am Hinterleibsende im 
Substrat verankert, und selbst diese wird mitunter davon abgelést. Be- 
trachten wir auferdem vergleichsweise das GréBenverhaltnis einer 
Achtergruppe zum Korper des sie anfertigenden Tieres (es wird dabei 
etwa an eine Lepidopteren- oder Trichopterenlarve gedacht, die einen 
Cocon um sich herumspinnt) und andererseits eines H.-Netzes zum 
Larvenkérper, so ware im Verlauf der angenommenen Entwicklung aus 
einer Achtergruppe eine betrachtliche GréSenverschiebung zugunsten 
des Netzes zu konstatieren, denn sein Durchmesser iibertrifft ja nicht 
selten die halbe Lange der Larve. Hand in Hand mit dieser GréBen- 
verschiebung wire eine Verschiebung des Drehpunktes fiir die acht- 
formigen Korperbewegungen von dem vorderen Kérperende nach hinten 
vor sich gegangen, die jedoch fiir die Vergré8erung der Achterbewegung 
eine unerlaBliche Voraussetzung darstellt. 

Die gré8enmaBige und funktionsmaBige Erweiterung eines be- 
stimmten Bauprinzips ist in der Tierwelt nicht selten. Als Beispiel sei 
erwaéhnt, da& man den Fangapparaten vieler Spinnentiere noch ansehen 
kann, da8 sie im Grunde nur einen Teil der Wandflache des Wohnrohres 
darstellen; oder daB das groBe Posthorn-formige Netz der N eureclipsis- 
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Larve eigentlich eine gewaltig vergréBerte, trichterformig erweiterte 
Wohnrohre darstellt. 

Alle diese Uberlegungen scheinen mir keine ernsthaften Widerspriiche 
gegen die hier vorgetragene Auffassung von der hypothetischen Ableit- 
barkeit des H.-Netzes aus einer Achterschlingen-Gruppe zu enthalten. 
Samtliche Abweichungen des Netzes von einer solchen lassen sich zwang- 
los tiberbriicken. Nach meinem Dafiirhalten kann man also das Hydro- 
psyche-Netz fiir eine gleichsam aus der Wohnréhrenwand hinausverlegte 
und schrag an die Rohrenmiindung angesetzte, tberproportionierte 
Achtergruppe erklaren. 

Dafiir spricht, auBer dem bereits Dargelegten, auch die Tatsache, daB 
die Larve ja auch noch die fiir die Herstellung einer einfachen Achter- 
gruppe typischen Kopfbewegungen macht, als deren Folge wir die 
kontinuierliche Verminderung der Absténde von A- und B-Faden. er- 
kannt hatten. 

Aum (1926), der sich, soweit ich informiert bin, bisher als einziger ein- 
gehender tiber die Herstellungsweise der Netze geaiuBert hat, ist auf 
Grund von Lupenuntersuchungen an fertigen Netzen zu der Ansicht 
gelangt, daB zunachst die Faden alle erst in der einen Richtung gezogen 
werden miiBten und dann die in der andern. Dies jedoch wiirde be- 
deuten, da das Netz in 2 verschiedenen, deutlich getrennten Etappen 
angefertigt wiirde. Diese Netzbauart ware natiirlich mit der Herleitung 
des Netzes aus einer Achtergruppe nicht in Einklang zu bringen. 


Den Netzrahmen allerdings etwa mit den ausgefallenen Seitenteilen 
der Achtergruppe homologisieren zu wollen, halte ich fiir unangebracht. 
Dagegen spricht vor allem der Zeitpunkt seiner Herstellung, namlich 
vor dem Netzbau. Im Netzrahmenbau miissen wir wohl eine instinkt- 
maBige Neuerwerbung erblicken. 

Die Frage, wie die Larve nun eigentlich ihr Netz reinige, ist bisher 
noch offen geblieben. Es wurde nur festgestellt, daB dies nicht mit den 
Borstenpinseln an den AfterfiifRen geschehe. Das Tier benutzt dazu das 

-Labrum, das zu diesem Zweck vorziiglich ausgestattet ist. Hs kann 
vermége der in eine S-férmige Falte gelegten Labralmembran, die sich 
dann ausglattet, bis weit tiber die Mandibelspitzen hinaus vorwarts ge- 
schoben werden. Durch rasche, manchmal rasend schnelle, Pendel- 
bewegungen des Vorderkérpers fahrt die Larve dann damit auf der Netz- 
flache umher, wobei die Kammhaare zweifellos die besten Dienste leisten ; 
man kann gelegentlich erkennen, wie die Faden in den Kaémmchen 
hangenbleiben und hochgezupft werden. Auch die feinen kurzen und 
langen Haare an der Vorderkante bzw. Unterseite der Oberlippe diirften 
beim Blankfegen des Netzes ihre Bedeutung haben. Die Netze sind denn 
auch stets sauber und zeigen einen silbern schimmernden Glanz. 
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Sehr merkwiirdig sieht es aus, wenn ein gréBerer, zum Fressen un- 
tauglicher Fremdkorper ins Netz gerat, und die Larve, ein Stiickchen 
aus ihrer Réhre herauskommend, ihn mit den Mandibeln ergreift, und 
ihn unter weitem Ausholen mit zuriickgebogenem Vorderkérper schwung- 
voll iiber den Rand des Netzes in die Strémung hinaus schleudert. 


V. Die Bedeutung des Netzes 


Uber die Bedeutung des Netzes besteht, soviel mir bekannt ist, noch 
keine restlose Klarheit. Die meisten Untersucher sind sich freilich darin 
einig, daB es eine Vorrichtung zum Abseihen des von der Wasserstr6mung 
herangefiihrten organischen Materials darstelle, mag es sich nun um 
lebende Organismen handeln oder um Detritus. Sie berufen sich dabei 
vor allem auf die Tatsache, daB die Netze eine Orientierung nach der 
Strémung zeigen, dann aber auch, besonders in neuerer Zeit, darauf, daB 
die Hydropsyche-Larven zusammen mit andern ,,passiven Ernahrern‘‘ 
stets einen integrierenden Bestandteil von TeichausfluB-Biocoenosen 
‘sowie derjenigen (diesen entsprechenden) Lebensgemeinschaften dar- 
stelle, die man in FlieBgewdssern unterhalb von eutrophierenden Still- 
wasserzonen in spezifischer Auspragung finden kann (Kn6pp 1952; 
MULLER 1954, 1955; Intres 1956). 

Vor allem Krawany’ (1930) jedoch hebt sich aus der Reihe der 
Autoren heraus, indem er die Netze als Schutzvorrichtungen gegen die 
Feinde der Larven ansieht und sie gleichzeitig fiir die Frischwasser- 
versorgung als notwendig erachtet. Jedenfalls halt er diesen Sachverhalt 
bei Hydropsyche angustipennis in seinem Beobachtungsgebiet (Lunz, 
Osterreich) fiir gegeben. Fir andere Gebiete, in denen andere Be- 
dingungen als dort herrschen, belaBt der Autor die den Netzen von 
friiheren Untersuchern beigemessene Bedeutung. 

Abgesehen jedoch davon, da’ es unwahrscheinlich anmutet, wenn 
den Netzen gebietsweise einmal diese, einmal jene Bedeutung zukommen 
soll, vermag man sich der Hauptbegriindung Krawanys zu seiner An- 
sicht nicht zu verschlieBen: Er halt die Netze fiir zu klein, um die Er- 
nahrung der Tiere zu sichern. 


Ein bloBer GréBenvergleich der Netzflichen anderer Campodeoider 
mit den H.-Netzen 1a8t ja auch an und fiir sich schon diesen Verdacht 
aufkommen. Krawany aber hat seine Auffassung auch experimentell 
belegt, namlich durch quantitative Untersuchung der von dem be- 
treffenden Gewasser mitgefiihrten Drift, die sehr gering war. 


Er argumentiert darum folgendermagen: Dem Sauerstoffbedarf der 
Larve wiirde nicht Geniige geleistet, wenn sie ringsum von jenem filzigen 
Gespinst umgeben ware, das die Wohnrdéhre auskleidet, zumal, nach 
seiner Meinung, die H.-Larve warmeliebend ist (die O,-Léslichkeit in 
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Wasser verringert sich mit steigender Temperatur). Wiirde sie aber 
groBe Offnungen in der Wand freilassen, so ware sie nicht hinreichend 
vor Feinden geschiitzt. Und deswegen stellt sie jene vergitterten 
Fenster her. 

Ernahren sollen sich die Larven durch Abweiden des Pflanzen- 
bewuchses auf dem Substrat und dessen, was sich darin verfangt. 

Ks ist im Verlauf dieser Arbeit wiederholt betont worden, daB es sich, 
wenn vom Netz die Rede war, um das , ,regelmaBige“‘ Netz handle. Solche 
Netze findet man im Freien vorzugsweise im Sommerhalbjahr. Im 
Winter sitzen die Larven in unregelmaBig zusammengefiigten Massen 
aus Steinchen und Vegetabilien, in deren Durchbriichen man oft maschen- 
artig angeordnete Gespinstfaden sehen kann. Die Tiere machen an- 
scheinend in der kalten Jahreszeit eine Art von latentem Stadium durch, 
was aber offenbar die Nahrungsaufnahme nicht ausschlieBt, denn nach 
den Befunden mehrerer Autoren ist der Darm auch des Winters, wenn 
auch in geringen Mengen, mit Nahrung angefiillt, und zwar vorwiegend 
mit pflanzlicher (NovzEs 1914 u. a.). 

Man kann aber auch im Sommerhalbjahr alle méglichen Ubergange 
von solchen unregelmaBigen Bauwerken bis zu streng sich an das oben 
beschriebene Schema anlehnende H.-Wohnungen finden, wenn auch 
letztere in der warmen Jahreszeit weitaus die Mehrzahl bilden. 

Bei den unregelmaBigen Bauten modgen die Gespinste in den Liicken 
die Bedeutung haben, die KRawany den Netzen zu geben sich veranlaBt 
sah. Nicht zu bezweifeln jedoch ist die Bedeutung der regelmaBigen 
Netze fiir den Nahrungserwerb. Krawany geht mit seinen Schliissen, 
sowohl was die thermophilen Higenschaften der Larve wie die den Netzen 
von ihm beigemessene Bedeutung angeht, eben nur von seinem Beob- 
achtungsgebiet aus. Dies kann nicht verallgemeinert werden. 

Es scheint allerdings so, als ob die H.-Larve in mancher Hinsicht, was 
die Wassertemperatur und den Wasserchemismus betrifft, eine relativ 
groBe dkologische Valenz besitze. In meinen Kiivetten zeigten die Tiere 
selbst bei tagelang anhaltender Temperatur von + 23°C im Sommer 
keinerlei Schadigungen, und ich fand sie in derart stark verschmutzten 
Bachen, daB ich auBer ihnen nur noch Asellus, Tubifex, Chironomus und 
einige Hirudineen nachweisen konnte, also die typischen ,,Schmutzfinken 
erster Ordnung“‘. Als geradezu warmeliebend aber kann man dennoch 
weder H.angustipennis geschweige denn die andern H.-Arten be- 
zeichnen. Dies ergibt sich ohne weiteres aus ihrer sonstigen Verbreitung. 
Und wie auch schon NIELSEN (1942) in einer Stellungnahme zu KRAWANYs 
Auffassungen hervorgehoben hat, bedarf die Larve an der Stelle, wo die 
regelmaBigen Netze sitzen, gar keiner ,,Ventilationsdffnung“. Der 
Rahmen steht ja abseits vom Zugang der Wohnréhre. Das durch das 
Netz strémende Wasser hat mit der Wohnroéhre so gut wie nichts zu tun. 
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Des weiteren mu8B betont werden, daB die Larven es in der Regel 
peinlichst vermeiden, ihre Wohnréhren zu verlassen. Kin Abweiden von 
Algenrasen jedoch wiirde eine Art von ,,homing” voraussetzen, wie wir 
es etwa von der marinen Napfschnecke Patella kennen. Eine solche 
Lebensweise ware fiir H. nur an solchen Standorten méglich, an denen 
eine geringe Wasserstrémung herrscht. In starker Strémung bestiinde 
die Gefahr, von dieser mitgerissen zu werden. 

Nach meiner Meinung hat also KRawANy mit seinen Folgerungen 
nicht ganz das richtige getroffen, zumindestens mu man ihnen all- 
gemeinere Giiltigkeit absprechen, worauf er ja allerdings auch keinen 
Anspruch erhoben hat. 

Auf der andern Seite teile ich indessen mit KRaAwany die Ansicht, 
daB die Netze in der Tat zu klein sind, um die Ernaéhrung der Larve mit 
dem durch das Netz abgeseihten Trypton allein zu sichern. 

Daran, daB die H.-Larven in hohem MaBe Allesfresser sind, ist nicht 
zu ritteln (sogar Moos und offenbar auch Holz werden verwertet, also 
Stoffe, die sonst nur eine geringe Rolle als Tiernahrung spielen). Lediglich 
die H.lepida Pior.-Larve scheint vorzugsweise oder ausschlieBlich 
Pflanzenfresser zu sein. Es sind Falle bekannt geworden, daB H.-Larven 
in Boote und hélzerne Briickenbauten Locher gefressen haben und da- 
durch geradezu schadlich geworden sind (SmraLta 1907 u.a.). Doch 
handelt es sich hier gewiB um Ausnahmefialle, die sich auf die soeben er- 
wahnte breite Ernahrungsbasis der Tiere griinden. 

MEIERJURGEN (1935) hat bei 3 Arten, H. angustipennis, H. pelluci- 
dula und H. spec. (H. instabilis?) griindliche Darmuntersuchungen 
durchgefiihrt und stellte dabei fest, daB keine artmaBigen Unterschiede 
in der Ernaéhrung bestehen. Junge Exemplare ernahren sich nach seinen 
Angaben vorwiegend vegetabilisch, altere sowohl von Pflanzen wie von 
Tieren. Eigene derartige Untersuchungen (Tabelle 2), jedoch nur an er- 
wachsenen Larven, und zwar an solchen, die mit regelmaBigen Fang- 
netzen gefunden worden waren, brachten keine entscheidenden Unter- 
schiede gegentiber den Befunden MrrErJURGENs, sowie auch denen von 
Porowa (1927) und Sinrata (1907), welche Autoren ebenfalls Unter- 
suchungen zur Ernahrung von H. ausgefiihrt haben. Eines allerdings 
mu8 ich zu bedenken geben: Hs ist offenbar von keinem der Autoren be- 
achtet worden, welcher Anteil des pflanzlichen Darminhaltes mitsamt 
den eventuell im Darm gleichzeitig vorhandenen Insektenlarven auf- 
genommen worden sein mag. Ich denke dabei vor allem an Diatomeen, 
Fadenalgen u. dgl., welche fiir kleinere Tiere eher einen integrierenden 
Nahrungsbestandteil darstellen mégen als fiir die relativ groBen H.- 
Larven. Die Einberechnung dieses Umstandes wiirde das Verhiltnis 


von vegetativer zu animalischer Kost ein wenig zugunsten der letzteren 
verschieben. 


Lebensweise und Kérperbau der Larve und Puppe von Hydropsyche Pict. 173 


Tabelle 2. Der Darminhalt von 13 H.-Larven 
nn 


1. Kopf einer Chironomidenlarve 7. kleingekaute Pflanzenteile 
aes mean 8. Diatomeen 
eme Orthocladimenlarve eine kleine Trichopterenlarve 
Kopf einer Chironomidenlarve 9. kleingekaute Pflanzenteile 


Beinstiick eines gréBeren Insekts 
Kopf einer Chironomidenlarve 

2. Teile von Moosblattchen 
Kopf einer Chironomidenlarve 
Beinteile eines gréBeren Insekts 
kleine Teile von Fadenalgen 
Kopf einer Chironomidenlarve 
viele Teile von Insektenbeinen 


eine Chironomidenlarve 


3. Kopf einer Chironomidenlarve Ro a Og Fee eee te 
tbriges: undefinierbar hoe erga Sar 


4. Kopf einer Chironomidenlarve 12. eine Ephemeropterenlarve 


10. Mandibel eines Insekts 
mehrere Segmente von Insekten 
kleingekaute Pflanzenteile 
Teile von Moosblattchen (Sphag- 

num) 

Bein eines groBeren Insekts 
Kopf einer Chironomidenlarve 
Fadenalgen 


Fadenalgen eine groéBere Trichopterenpuppe 
Diatomeen (ganz) 
3 Insektenbeine kleingekaute Pflanzenteile 

5. eine Simuliumlarve 13. grébere Pflanzenteile 
Teile von Moosblattchen zwei Simuliumlarven 
Fadenalgen ein Insektenbein 

6. Kopf einer Chironomidenlarve eine kleine Rhyacophila-Larve 
kleingekaute Pflanzenteile Fadenalgen 


Porowa (1927) fiihrt allerdings an, die H. ornatula-Larven, die er 
beobachtete, hatten Chironomus-Larven, welche in das Netz gerieten, 
nicht angerthrt, sondern vielmehr vertrieben, und zwar dadurch, daB sie 
anfingen, 

»ihr Hinterteil auf- und abzubewegen, bis sich die Chironomiden-Larve ent- 
fernte™. 

Zweifellos aber stellt dieses Verhalten der von Popowa beobachteten 
Larven nicht anderes als die gewohnlichen Respirationsbewegungen dar 
und diirfte nichts mit einem Bestreben zu tun gehabt haben, die 
Chironomus-Larven zu vertreiben. 

Orcutt (in: Berren 1934) hingegen schreibt: 

“Larvae of a species of Hydropsyche found at Cold Spring Harbour, Long 
Island, New York, were seen eating the larvae of Ephemerida, of Simuliwm and 
of Chironomus. If none of those were available the Hydropsyche larvae attacked 
and devoured those of their own kind’. 

- Die Larven in meinen Kiivetten zogen bei gleichzeitigem Angebot 
von pflanzlicher und tierischer Nahrung in allen Fallen die letztere vor. 
Tiere wurden sofort aufgefressen, Pflanzenteile aber am Vorhof fest- 
gesponnen. Bei sehr groBem Angebot an Tieren kam es auch vor, daf 
diese zum Teil totgebissen und festgesponnen wurden. 

_ Hervorzuheben ist, daB ein beachtlicher Teil der tierischen Nahrung 
aus verhaltnismaBig groBen Individuen besteht. Man geht wohl kaum 
in der Annahme fehl, da8B diese Tiere nicht einfach passiv in die Netze 
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gespult worden sein kénnen. Ihre Lange erreicht und tbertrifft sogar oft 
den Durchmesser des Netzes. Solch groBe Organismen haben kaum An- 
teil an der Drift unserer FlieBgewasser. 

Wenn man mit einer Prapariernadel oder dergleichen an das Netz 
riihrt, so zieht sich die Larve nur bei sehr groben Stérungen dieser Art 


—— 
( : d 
e 
f 

Abb. 33a—f. Vergleich eines Hydropsyche-Vorderbeins mit einigen als typische Raubbeine 
bekannten Vorderbeinen anderer Insekten; a Naucoris (Heteropt.) nach HUNGERFORD, 
b Ochthera mantis De. (Dipt.) nach LINDNER, ec Phymata crassipes (Heteropt.) nach 
WEBER, 4 Ploiaria domestica (Heteropt.) nach WEBER, e Mantispa (Neuropt.) nach 


WEBER, f Hydropsyche fulvipes (von innen gesehen im Gegensatz zu Abb. 7a); die Figuren 
sind nicht im natiirlichen GréBenverhiltnis zueinander gezeichnet 


zuruick. Sonst aber schieBt sie hervor und hascht mit ihren Vorderbeinen 
nach dem Gegenstand und schlagt, falls sie ihn erfassen konnte, sofort 
ihre Mandibeln hinein. Das Gleiche geschieht, wenn ein Tier an die Netz- 
fliche st68t. Die Vorderbeine eignen sich vorziiglich zum Ergreifen von 
andern Insektenlarven. Bei Betrachtung von Abb. 33 wird man zugeben 
miissen, daB sie sehr gut einen Vergleich mit den als ,,typische Raub- 
beine‘“‘ bekannten Vorderbeinen anderer Insekten aushalten. Wie fest 
der Griff mit ihnen ist, wird ohne weiteres klar, wenn man beobachtet, mit 
welcher Geschicklichkeit die Larve mit ihrem erbeuteten Tier ,,hantiert“. 
Chironomus-Larven, Tubificiden, andere Trichopterenlarven oder auch 
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solche der eigenen Gattung, also langgestreckte Beutetiere, beférdert die 
Larve durch abwechselndes Zugreifen mit den Vorderbeinen so lange hin 
und her, bis sie an einem der beiden Enden angekommen ist. Dieses wird 
sodann in den Mund geschoben und unter kauenden Mandibelbewegungen, 
die wahrscheinlich nur der Weiterbewegung der Beute dienen, durch ab- 
wechselndes Nachgreifen mit den Vorderbeinen, weiterbeférdert. DaB 
die Beute nicht kleingekaut wird, zeigt sich auBer durch die Tatsache, 
daB man gréBere Beutestiicke im Darm gewohnlich in toto vorfindet, 
auch daran, daB die Larven aus nicht einzusehenden Griinden sehr oft 
eine Beute wieder ein ganzes Ende aus dem Munde hervorziehen und 
dann erneut hinunterschlingen. Das Hinunterschlingen einer groBen 
Chironomus-Larve dauert nur wenige Sekunden. (Auch die als echte 
Rauber bekannten Rhyacophila-Larven verschlingen die Beute ganz 
und zerkauen sie nicht.) Zerkaut werden offensichtlich nur gréBere 
Pflanzenteile. 

Fir die ,,Raubtiernatur“ der H.-Larve spricht auBerdem auch die 
Fahigkeit, sehr lange hungern zu kénnen. Popowa (1927) hat heraus- 
gefunden, daB eine Larve es 75 Tage ohne Nahrung aushielt. WusEn- 
BERG-LUND (1911) stellte fest, daB die Augenstellung der Trichopteren- 
Larven einen Zusammenhang mit der Ernahrungsweise erkennen laBt. 
Bei rauberischen Formen (z. B. Rhyacophila) sitzen die Augen am Vorder- 
ende des Kopfes, bei Pflanzenfresser dagegen viel weiter nach hinten 
geriickt (z. B. Limnophilus). Bei H. sitzen die Augen relativ weit vorne; 
auch dies weist in der gleichen Richtung. 

Wenn man an Standorten von H.-Larven einen Stein aus dem Wasser 
hebt und das Gewimmel von Insektenlarven daran sieht, wird man un- 
schwer ermessen kénnen, daB ein recht beachtlicher Verkehr zwischen 
den Steinen herrschen mu8. Wenn nun in diese Liicken von den H.- 
Larven feine Gitter, d. h. die Netze, aufgestellt werden, so muB es haufig 
vorkommen, da umherkriechende Tiere, auch ziemlich grofe, daran- 
stoBen und ihren Weg abgeschnitten finden, von den H.-Larven an- 
gefallen und gefressen werden. Als Sperrvorrichtungen erscheinen die 
Netze deswegen besonders geeignet, weil sie infolge der relativ groBen 
Maschen praktisch weder die Strémungs- noch die Lichtverhaltnisse in 
dem Liickensystem beeinflussen, also die beiden wesentlichsten Faktoren, 
nach denen die Orientierung der Liickenbewohner erfolgt. Hinzu kommt, 
daB die Netze auch schwerer ertastbar sein diirften als dichtere Gespinste. 

Was mir aber vor allem fiir die erlauterte Annahme einer solchen zu- 
sitzlichen Funktion des H.-Netzes zu sprechen scheint ist folgende, 
einigermaBen tiberraschende Beobachtung: Die Netze werden zwar fast 
immer so gegen die Strémung gestellt, daB diese von der Seite auf die 
Netzflache trifft, auf welcher die Larve sitzt. Gelegentlich aber kommt 
es auch vor, ich konstatierte bei meinen Tieren 5 Falle dieser Art, daB 
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die Strémung von der entgegengesetzten Seite kommt! Hin solches Netz 
ware als Standseihnetz vollig zwecklos, wenn wir uns nicht zu der un- 
wahrscheinlichen Annahme entschlieBen wollen, daB die Larve aus ihrer 
Wohnrohre herauskime, um den Netzrahmen herumkréche, um so die 
von der Strémung auf die abgewendete Netzseite aufgespiilte Nahrung 
zu erreichen. Derartiges geschah aber bei meinen Tieren nie. Solche 
Netze kénnten aber sehr wohl als Sperren fiir positiv rheotaktische 
Lickenwanderer dienen. 

Die H.-Netze sind also meines Erachtens einerseits Standseihnetze, 
welche die vom Wasser mitgefiihrte Drift abfangen, andererseits aber 
auch Sperrvorrichtungen fiir umherkriechende Tiere; die Larven sind 
demgem&8 einmal Driftfresser (,,passive Ernahrer‘‘), zum andern als 
sessile Raubtiere (,,aktive Ernahrer‘‘) zu betrachten. 

Das Massenauftreten von H. unterhalb der eutrophierenden Ab- 
schnitte von FlieBgewassern spricht keineswegs gegen eine solche An- 
nahme. Es erklart sich erstens durch die reiche Drift, die das Wasser 
mit sich fiihrt, zweitens aber auch aus der schon fiir andere Formen fest- 
gestellten Tatsache, daB ein Massenauftreten von ,,passiven Ernahrern* 
auch ein solches von ,,aktiven Ernahrern‘, den natiirlichen Feinden der 
ersteren, nach sich zieht (Intres 1954). 

Damit hatte auch die Erscheinung eine Richtigstellung gefunden, 
daB in Utmers Bearbeitung der Trichopteren in: BRAUER, ,,Die SuB- 
wasserfauna Deutschlands*‘ (1909), zu welcher Zeit dem Autor noch 
nichts davon bekannt war, daB die H.-Larven Netze bauen und er sie 
fiir in losen Gespinstmassen sich umherbewegende, halbsessile Formen 
hielt, die Vorderbeine der H.-Larve fiir ,,Raubbeine‘‘ erklart wurden, 
wahrend spater in der Literatur, nachdem bekannt geworden war, daB 
die Larven Standseihnetze bauen, nie mehr von Raubbeinen die Rede 
gewesen ist. 

Diese Ansicht tiber die Ernahrungsweise von H. la8t sich auch mit der 
Tatsache in Kinklang bringen, da®8 der Darminhalt der Tiere im Winter, 
wenn also keine Fangnetze gebaut werden, hauptsachlich aus Pflanzen- 
teilen (und zwar geringen Mengen) besteht. Solche sind ihnen, auch ohne 
da sie groBere Exkursionen aus ihrem Winterquartier unternehmen 
mtBten, ohne weiteres zuginglich. Bei meinen Tieren war oft zu be- 
obachten, da® sie, wenn sie einige Zeit nicht gefiittert worden waren, 
die in die Wohnungswand eingebauten Vegetabilien anknabberten. 

Zwei Dinge miissen noch zur Sprache gebracht werden: einmal der 
Umstand, daB auch die Simuliwm-Larven, die als sessile Formen bekannt 
sind, zum Speisezettel von H. gehéren, sodann die Tatsache, daB die 
Gammariden, die doch wohl den Hauptanteil am Liickenverkehr stellen, 
darauf fehlen. Weder andere Untersucher noch ich haben Gammariden 
im Darm der Larve gefunden. Es wurde am Beginn dieser Arbeit aber 
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bereits angedeutet, daB die Simulium-Larven sich in der Strémung ,,ab- 
zuseilen™ pflegen, auBerdem vermégen sie sich spannerartig von der 
Stelle zu bewegen. So oder so kénnen sie daher sehr wohl in die Netzo 
geraten. Hs ist auch denkbar, daf sie, da sie oft in ungeheueren Mengen 
auftreten, doch einen gewissen Anteil der organischen Drift stellen und 
auf diese Weise passiv in die Netze gelangen. Was das Fehlen der 
Gammariden betrifft, so wird dies denjenigen nicht verwundern, der 
einmal versucht hat, diese glatten, flinken Kruster mit einer Pinzette 
zu ergreifen. Ich habe kleine und groBe Gammariden in die Kiivetten 
gesetzt; aber in keinem Falle bekamen die Larven sie zu fassen, obwohl 
sie nach ihnen schnappten, wenn sie in die Netze gerieten. Dazu ist ihre 
Cuticula zu hart und zu glatt. 


VI. Zur Morphologie und Biologie der Puppe 


Samtliche Trichopteren-Arten verpuppen sich in einem Gehiause, 
gleichgiltig, ob sie bereits als Larven eines besaBen oder als solche frei- 
lebend waren. Viele benutzen dazu ihr altes Larvengehause, das aber 
dann mehr oder minder weitgehend umgebaut wird; andere stellen zur 
Verpuppung ein vollig neues Gehause her, so die Gattung Hydropsyche. 
Im Freien sollen die H.-Larven, wie das auch bei einer Anzahl anderer 
Gattungen beobachtet worden ist, die Neigung zeigen, sich in Gesell- 
schaft zu verpuppen (WESENBERG-LUND 1943). Es besteht prinzipiell 
kein Grund, an der Richtigkeit solcher Beobachtungen zu zweifeln; was 
aber H. angeht, so ist dem entgegenzuhalten, daB ja auch die Larven 
bereits die Tendenz haben, sich zusammenzuscharen, was einfach darin 
begriindet liegt, daB die Hydropsychiden, im Gegensatz zu den anderen 
Formen (Goérinae, Leptoceridae, Limnophilidae), bei denen die Puppen 
ebenfalls in Scharen zusammensitzen, einen doch ziemlich eng begrenzten 
optimalen Habitat besitzen, d. h. die Liicken zwischen den Steinen in 
stark lotischen Bezirken eines Baches. 

Oft kann man Stellen finden, an denen die H.-Wohnungen direkt 
aneinander grenzen und so ganze zusammenhangende Gruppen bilden. 

Demgegeniiber ist die dkologische Nische etwa der Goérinen be- 
deutend weniger eng begrenzt; auch sie bediirfen zwar stark strémenden 
Wassers, sind aber als freibewegliche Formen viel weniger an einen 
bestimmten Ort gebunden. Dies gilt in noch starkerem Mafe von den 
Leptoceriden, ganz zu schweigen von den ,,Allerwelts‘‘-Limnophiliden. 

Auch die Abbildungen und Beschreibungen WersENBERG-LUNDs 
geben ja zu erkennen, da die H.-Larven gewohnlich in ganzen Gruppen 
auf den Steinen zusammensitzen. Man braucht in diesem Falle keinen 
,,Masseninstinkt‘‘ (ULMER 1925) heranzuziehen, um das Phénomen zu 
erklaren. Auch muB ich hinzufiigen, daB® ich in meinem Beobachtungs- 
gebiet niemals ein solch in die Augen stechendes Zusammenscharen von 
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H.-Puppen gesehen habe wie etwa von Goéra-Puppen, die an manchen 
Steinen dicht bei dicht zusammensitzend, diese gleichsam mit einem 
borkigen Uberzug bedeckten. 

Erwahnenswert ist auch, daB die Verpuppung und das Schlipfen der 
Imagines in meinen Kiivetten stets synchron mit den gleichen Vorgangen 
im Freien verliefen, waihrend der Netzbau der Larven in meinen zu allen 
Jahreszeiten gleichmaBig temperierten Behaltern auch im Winter durch- 
gefiihrt wurde, was drauBen nicht der Fall ist. Dies besagt zum min- 
desten, da8 der Netzbautrieb offenbar von dem exogenen Faktor 
Temperatur abhangt, die Verpuppung dagegen unabhangig von ihm ist. 

Die Verpuppung wird damit eingeleitet, da die Larve, ihre sonstigen 
Gepflogenheiten auBer acht lassend, die Wohnrdéhre verlaBt und umher- 
kriecht. An einer geeigneten Stelle beginnt sie kleine Steinchen zu dem 
Puppengehéuse zusammenzufiigen. Im Gegensatz zur Wohnrdhre 
werden fiir das Puppengehause offenbar fast ausschlieBlich Steinchen und 
kaum Vegetabilien verwendet. Die Befestigung der Bauteile erfolgt 
ebenso wie bei der Wohnroéhre durch Zickzackfaden und ebenso wie dort 
wird die Innenwand des Gehauses mit einer Gespinstlage austapeziert. 
Die Form des Puppengehauses ist langlich oval, seine beiden Enden sind 
gleichartig. Vorn und hinten, also dort, wo es zuletzt geschlossen wurde 
— die Larve hangt sich wahrend der Bautatigkeit abwechselnd an den 
beiden Enden heraus, um nach Baumaterial zu suchen — scheint das 
Fadenwerk weniger dicht als sonst zu sein. Dies ist, wie wir sehen 
werden, fiir die Atmung der Puppe von Bedeutung. 

Es heiSt in der Literatur (z. B. Hatier 1948), H. spinne keinen 
Puppencocon und die Steine wiirden durch ein ,,Netzwerk‘* zusammen- 
gehalten. Nach meinen Befunden jedoch kann ich diese Ansicht in keiner 
Weise teilen. Es mag angehen, das bis zu 1 mm dicke Gespinst an der 
Innenseite der Steinwand als Netzwerk zu bezeichnen, da es recht liicken- 
haft ist (Abb. 34a); dariiber hinaus aber spannen alle von mir beob- 
achteten -Larven innerhalb dieser Gespinstschicht noch einen regel- 
rechten Cocon, der sich auch bei simtlichen im Freien gesammelten 
Puppen nachweisen lieB. Dieser Cocon besteht — im Gegensatz etwa 
zu Bombyx (Lepidoptera) — nicht aus einem einzigen langen Faden, 
wohl aber aus groBen Fadenstiicken. Am Vorder- und Hinterende des 
Puppengehauses liegt er dem groben Fadenwerk an der Innenwand der 
Steinmauer direkt auf, sonst jedoch ist er allerorts von diesem etwa 1 mm 
weit entfernt. Den Zwischenraum durchsetzt ein sparliches, lockeres 
Gespinst (Abb. 35, Zw). Die zur Herstellung des Cocons produzierten 
Faden legt die Larve in ziemlich regelmaBigen Achterschlingen-Gruppen, 
die freilich am fertigen Cocon nicht mehr zu erkennen sind (Abb. 34b), 
sondern deren Existenz nur aus den Bewegungen der Larve erschlossen 
werden kann. Solche Achtergruppen verteilt die Larve in ganzen Serien 
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a die (AuBere) liickenhafte Gespinstschicht, b die (innere) liickenlose Gesp 


(Cocon), ec Ausschnitt aus der Siebplatte 
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Die 3 verschiedenen Anteile des Puppengespinstes 


Abb. 34a—c. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 
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auf die Coconwand, wobei sie zumeist in der Mitte der Puppenrdhre be- 
ginnt (Abb. 36a) und sich dann, Gruppe auf Gruppe folgen lassend, all- 
mahlich auf einen der Endpole hin fortbewegt. 


Beim Legen der Achtergruppen sind im wesentlichen 3 verschiedene 
Bewegungsformen zu unterscheiden: Entweder pendelt die Larve mit 
dem Kopf (von ihr aus gesehen) schrag von rechts vorn nach links hinten 
und rotiert wahrenddessen mit dem Kérper links herum, oder sie pendelt 
von links vorn nach rechts hinten und rotiert dabei rechts herum, oder 


Abb. 35. Halbschematischer Langsschnitt durch ein Puppengehéuse; dG auBere Gespinst- 
schicht, C Cocon, Sb Siebplatte, St Steinchen, Zw wolliges Zwischengespinst (an der Cocon- 
wand sind 3 in Achtertouren, gelegte Fiden — Achtergruppen — herausgezeichnet; beim 
Ziehen derselben hat sich die Larve im Sinne der Pfeile vorwartsbewegt, bei 2 und 3 hat 
sie sich auBerdem um ihre Langsachse gedreht; bei 2 bewegte sie — von ihr aus gesehen — 
den Kopf schrag von rechts vorn nach links hinten, bei 3 schrag von links vorn nach rechts 
hinten; bei 7 dagegen pendelte sie nur gleichmaBig nach den Seiten; die sich iiber- 
kreuzenden Pfeile zeigen an, in welcher Richtung sich die Fadenlagen iiberschneiden) 


aber sie dreht sich gar nicht um ihre Langsachse und kriecht nur langsam 
voran, wobei sie gleichmafig nach den Seiten pendelt. Dies hat zur 
Folge, daB sich der gréBte Anteil der Coconfaden, d. h. die jeweils langen, 
geraden Strecken in den Achterfiguren; unter einem Winkel von 60° 
tberkreuzt (Abb. 35, Pfeile). Es leuchtet ein, daB bei einem Gewebe, 
dessen Fadenzitige sich solcherart iiberkreuzen, die Wahrscheinlichkeit 
groBer Dichtigkeit gegeben ist. In der Tat habe ich in der Coconwand 
denn auch nie eine Liicke finden kénnen, ganz im Gegensatz zu der den 
Cocon umgebenden Gespinsthiille. Sie ist vielmehr von seidig glinzender, 
pergamentartiger Beschaffenheit, viel diinner als die 4uBere Schicht und 
diirfte, wenn nicht giinzlich, so doch weitgehend wasserundurchlassig 
sein. Zu diesem Schlu& berechtigen die Vorgdnge bei den Atmungs- 
bewegungen der Puppe, die spiter geschildert werden. 


Vorn und hinten aber, wo also die beiden Schichten zusammentreffen, 
findet sich je ein von ihnen umschlossener Gespinstbezirk, der siebartig 
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durchbrochen ist. Hierdurch steht die Larve mit der AuSenwelt in 
Verbindung. 

Die Ausmafe des Cocons betragen 16 x 4mm. 

Bei der Anfertigung der Siebplatte nimmt die Larve ihre Vorderbeine 
zur Hilfe. Sie zerrt mit ihnen offenbar — es war ziemlich schwer zu 
beobachten, da ich stets nur seitlichen Einblick in das Puppengehiuse 
erhielt — an den Enden des Cocons das Fadenwerk auseinander und 
tiberspinnt die so zusammengerafften Fadenbiindel derart, daB deren 


Abb. 36a u. b. a Larve beim Legen einer Achterschlingen-Gruppe in der Mittelregion des 
Cocons, b Kérperhaltung der Vorpuppe wihrend der Ruheperiode 


Faden nicht wieder in ihre Ausgangslage zurtickfedern kénnen. So ent- 
stehen die durch dicke Fadenbiindel begrenzten Liicken an den End- 
polen des Cocons (Abb. 34c und 35, Sd). 

Bei dem im Verlauf der Coconanfertigung haufig nétigen Uberrollen versiumt 
die Larve nur selten, ihre Bauchkiemen mit den Beinen auszukémmen. 

Zum Bau des Puppengehduses nebst Austapezierung bendtigt die 
Larve etwa 1 Tag, zum Coconspinnen braucht sie etwa 1/, Tag. Sodann 
geht sie in einen Ruhezustand tber, fiir den (wenigstens war dies bei 
samtlichen von mir beobachteten Tieren der Fall) eine charakteristische 
K6rperhaltung kennzeichnend ist. Die Femora sind dorsalwarts gewendet 
und dem Koérper dicht angelegt, die Tibien annahernd senkrecht dazu 
abgewinkelt, und, was am auffallendsten ist, der Kopf ist senkrecht zur 
Korperlangsachse gestellt (Abb. 36b), was damit in Zusammenhang stehen 
diirfte, daB bei der Larve die Mundpartie terminal am Vorderende, bei 
der Imago dagegen an der Ventralseite des Kopfes liegt. 

Diese Ruheperiode kann 1/,—1 Tag anhalten. 

Inzwischen haben sich auch einige kérperliche Veraénderungen an der 
Larve vollzogen. AuB8erlich erkennbar sind vor allem die Verkiirzung 
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des Kérpers, die Verdickung des Abdomens und die betrachtliche Ver- 
grdBerung der Seitenzipfel. Diesen Zustand bezeichnen wir mit HALLER 
(1948) u.a. als ,,Vorpuppen“-Stadium. Zwischen diesem und dem 
Larvenstadium findet jedoch keine Hautung statt. 

Die eigentliche Puppe aber schliipft aus der Vorpuppenhaut heraus, 
und zwar durch einen Spalt, welcher am Riickenteil der beiden ersten 
Abdominalsegmente aufspringt. Sie erscheint zuerst mit dem Hinterleib, 
der Kopf wird zuletzt herausgezogen. Zehn Tage spater schliipft die 
Imago. 

Die H.-Puppen sind, ebenso wie die aller tibrigen Trichopteren, 
pupae decticae‘’, d.h. solche Puppen, bei denen Fliigelscheiden und 
Beinanlagen frei vom Kérper abstehen und bewegliche Mandibeln auf- 
treten, welche zum Offnen des Cocons gebraucht werden. Es handelt sich 
dabei um eigenartige, lange Gebilde, die in Normalstellung kreuzweise 
tibereinanderliegen. Sie stellen spezifische Puppenorgane dar. Weitere 
solche Puppenorgane sind die dorsal gelegenen Chitinkammchen auf den 
Abdominalsegmenten, die seitlich an den letzteren befindlichen ,,lateralen 
Lappenkiemen“ (deren respiratorische Funktion aber meines Erachtens 
nur sekundarer Natur ist, wie im folgenden gzeigt werden soll) sowie die 
Analstabchen am letzten Abdominalsegment. 

Von einer ,,Puppenruhe“ kann keine Rede sein. Die Tiere zeichnen 
sich vielmehr in diesem Stadium durch groBe Beweglichkeit aus; und 
nur im Zusammenhang mit dieser lassen sich die Wirkungsweisen der 
erwahnten Puppenorgane bei H. erklaren, die tiberdies alle in Beziehung 
zu dem Gespinst stehen. 

Nach Literaturangaben , durchbeiBt‘* (HALLER 1948) oder ,,schneidet‘‘ 
die Puppe das Gespinst ,,auf*‘ (WESENBERG-LUND 1943). Zum Durch- 
beiBen, namentlich aber zum Aufschneiden des Cocons sind jedoch die 
Puppenmandibeln von H. vollig untauglich. Dafiir spricht an und fiir 
sich schon ihre 4uBere Gestalt wie auch ihre Anordnung. Zwar k6énnte 
man in Anbetracht der tiberkreuzten Stellung vermuten, daB sie, nach 
Art einer Schere wirkend, das Gespinst zu zerschneiden geeignet seien, 
jedoch sind keinerlei schneidende Kanten an ihnen vorhanden. Sie sind 
ganz eindeutig auf folgende Wirkungsweise zugeschnitten: Das Tier 
spreizt die in Normallage kreuzweise tibereinanderliegenden Mandibeln 
(Abb. 37a) zunachst auseinander, bis sie einen spitzen Winkel mit- 
einander bilden; die beiden Spitzen liegen dann ganz dicht beisammen. 
Sodann werden diese in die Coconwand hineingestochen (Abb. 37b) und 
dann die Mandibeln geschlossen. Dies hat zur Folge, da8 sich die durch 
das Hineinstechen im Gespinst entstandene Offnung erweitert, da die 
Faden auseinandergedrangt werden (Abb. 37¢). Die distal an der Innen- 
seite jeder Mandibel vorragenden Zahnchen verhindern dabei ein Ab- 
gleiten der Faden zur Mandibelbasis hin. Sodann zieht die Puppe das so 
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erfaBte Gespinst nach innen (Abb. 37d), was eine weitere VergroBerung 
des Loches und ein weiteres ZerreiBen der Faden bewirkt. 

Dieser Vorgang wird oftmals wiederholt. Dabei dreht sich die Puppe 
meist abwechselnd nach links oder rechts um ihre Liangsachse. Zwischen- 
durch wieder driickt sie mit ihrem Kopf gegen das gelockerte Gespinst, 
das dadurch immer mehr einreift, bis schlieBlich eine zum Durchkriechen 
geniigend groBe Offnung entstanden ist. Die auBerhalb der Coconwand 
befindlichen Steinchen werden durch Kopfbewegungen zur Seite gestemmt. 


Abb. 37a—d. H. fulvipes, die Puppenmandibeln und ihre Wirkungsweise 
(néihere Erlauterungen im Text) 


Die Mandibeln sind iibrigens, wie aus Abb. 37 hervorgeht, asymmetrisch und 
beim Kreuzen derselben kann abwechselnd die linke auf der rechten und umgekehrt 


liegen. 

In Anbetracht dieser Vorgange, namentlich der Tatsache, daB die 
Puppe durch Druck- und Zugbewegungen mit dem Kopf das Gespinst 
zerstort, sowie auch der Fahigkeit des Tieres, sich flink in seinem Gehause 
vor- und riickwarts zu bewegen, interessiert die Frage, auf welche Weise 
es sich an der glatten Coconwand als Widerlager abzustemmen bzw. fest- 
zuhalten vermag. 

Nur am Ende des Puppenstadiums, beim Auskriechen aus dem Cocon, 
bedient es sich dazu seiner Beine, sonst aber stets der eigenartigen 
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Chitinkimmchen, die dorsal auf dem III.—VIII. Abdominalsegment 
stehen. 

Wir kénnen 3 verschiedene Typen solcher Kammchen unterscheiden 
(Abb. 38a—c). Typ 1 ist auf der vorderen Halfte jederseits der Median- 
linie des III.—VIII. Segmentes vertreten. Es handelt sich um unregel- 
maBig rundliche oder eckige, braun pigmentierte Chitinschildchen von 


Cc 


Abb. 38a—c. H. fulvipes, die 3 Typen der Riickenkiimmchen der Puppe; a Typ 1, b Typ 2, 
ce Typ 3 


etwa 0,15mm Durchmesser, auf denen sich je 2—8 Rosenstachel-ahnliche, 
caudalwarts gerichtete Spitzen erheben. Typ 2 findet sich nur beidseitig 
am Hinterrande des IV. Abdominalsegmentes; hier sitzen ca. 10 kegel- 
formige Spitzchen auf einer elliptischen Chitinplatte mit den Ausma8en 
0,22 x 0,12 mm, doch sind die Spitzchen oralwarts gerichtet. yp 3; 
der lediglich jederseits am Hinterrande des III. Abdominalsegmentes 
vorkommt, zeichnet sich durch langelliptische Form der Grundplatte, 
0,56 x 0,16mm, und eine groBe Zahl (60—70) spitziger, in 2 Reihen 


ro 
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geordneter Zahnchen aus, die ebenfalls oralwarts weisen (vgl. auch 
Abb. 39a). 

Die Puppe ist in hohem Ma8e befahigt, ihr Abdomen wellenartig zu 
bewegen und dies nicht nur in dorsoventraler Richtung, sondern auch 
schrég nach der Seite hin. Dabei veréndert sich auch die Lange des 
Abdomens, indem sich die Segmente auseinander- bzw. ineinander- 
schieben. Je nach der Kombination der Bewegungsméglichkeiten ver- 
haken sich die Kammchen in der Coconwand und stemmen den Kérper 
nach vorn oder hinten. 

Die beiden Kammchenpaare des III. Segmentes, das pra- und post- 
orale Paar, deren Spitzen ja gegeneinandergerichtet sind, erfiillen aber 
noch eine besondere Aufgabe. Durch Dehnen und anschlieBendes Zu- 
sammenziehen des Abdomens vermag sich die Puppe, indem diese 
Kammchenpaare als Antagonisten wirken, gleichsam an der Coconwand 
festzubeiBen und ist derart befahigt, ihre Respirationsbewegungen durch- 
zufiihren, ohne daB ihr Kérper dadurch hin- und hergeschlenkert wiirde. 
Dadurch aber, daB der Befestigungspunkt erst am III. Segment liegt, 
kénnen die Atemschwingungen des Hinterleibes erst vom IV. Segment 
an erfolgen; die ersten 3 Segmente verhalten sich vollkommen ruhig. 

_ Soviel ich aus der Literatur ersehen konnte, haben im Gegensatz zu den 
Hydropsychiden alle tibrigen Trichopterenpuppen eine entsprechende 
Haftvorrichtung bereits auf dem ersten Abdominalsegment, sofern sie 
nicht iberhaupt ganzlich fehlt (wie bei wohl allen tibrigen campodeoiden 
Formen und Hnoicyla, dem Landtrichopter). 

Als Folge der Korperverkiirzung und -verdickung wahrend des Vor- 
puppenstadiums vermag die Puppe, im Gegensatz zur Larve, die Réhre 
nicht der Lange nach, wohl aber im Durchmesser auszufiillen. Dies gilt 
indessen nur fiir bestimmte K6rperpartien, die in Kontakt mit der Cocon- 
wand stehen, wie den gebuckelten Teil des Mesonotums, die Vorder- 
fliigelscheiden, die Hiiftglieder der Mittelbeine sowie eine streifenformige, 
liickenlose elliptische Zone, welche sich schrag um das Abdomen herum, 
und zwar von der Riickseite des III. Abdominalsegmentes iiber die 
Seitenflachen der folgenden Abdominalsegmente weg zur Bauchseite des 
VIII. und IX. Abdominalsegmentes erstreckt (Abb. 39d, e). Die tibrige 
Kérperoberflache ist mehr oder weniger von der Coconwand entfernt. 
Wir kénnen also feststellen, da8 der Innenraum des Cocons in 2 Ab- 
teilungen gegliedert ist, die durch das Abdomen gegeneinander abge- 
dichtet sind. Gerade an den Lingsseiten der das Abdomen umziehenden 
elliptischen Dichtezone aber sitzen die zipfelformigen Seitenlappen, je 
einer (oder auch 2) jederseits des III. und VII., je 3 an jeder Seite des 
IV., V. und VI. 

Wenn nun das Puppenabdomen von einer wellenartigen Respirations- 
schwingung durchlaufen wird (Abb. 394, e), so stellen sich in dem Augen- 
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blick, in dem die Segmente ventralwarts durchgedriickt werden, die 
Seitenzipfel dorsalwarts hoch (Abb. 39e). 


= 


Abb. 39a—e. H. fulvipes, Puppe im Cocon; a Dorsalansicht, b Ventralansicht, c Lateral- 
ansicht, d, e Stadien der Atembewegung schematisch (Pfeile zeigen den Weg des Wassers, 
punktiert: Dichtezonen; sonstige Erklarungen im Text) 


Dieses Aufstellen der Zipfel ist keine passive, durch den Reibungswiderstand 
derselben an der Coconwand und am Wasser hervorgerufene Erscheinung, sondern 
allem Augenschein nach eine aktive Bewegung. Dies gibt sich zu erkennen, wenn 
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man eine Puppe aus dem Cocon herausprapariert und in Wasser setzt, das gerade 
soviel mit Sauerstoff gesattigt ist, daB die Puppe sich nur gelegentlich eine ,,miide“ 
Atembewegung durchzufiihren veranlaBt sieht. Dann erkennt man, wie sich un- 
geachtet der nur ganz matt und langsam ausgefiihrten Atemschwingung, die Zipfel 
sich dennoch mit einem energischen Ruck aufrichten. 


Werden dann anschliefend im Zuge der Wellenbewegung die Seg- 
mente dorsalwarts durchgedriickt (Abb. 39d), so legen sich die Seiten- 
zipfel wieder flach nach hinten um. 

Wenn man nun aus einer Kapillare eine Karminaufschwemmung vor 
der vorderen Siebplatte des Cocons austreten lat, so vermag man sehr 
sch6n zu sehen, wie infolge der Respirationsbewegungen des Tieres fort- 
gesetzt eine Wassersdule ruckweise von vorn nach hinten durch den 
Cocon gepumpt wird und zwar mit einer Geschwindigkeit von 1—2 mm 
bei jeder der Atemschwingungen, deren Frequenz etwa 9 pro 5sec be- 
tragt. (In den Engpassen, also etwa in den Liicken zwischen den Seiten- 
lappen usw. str6mt das Wasser naturgemaB schneller.) 

Dabei wirken die Seitenlappen am Abdomen bei den Pumpbewe- 
gungen als Ventile, indem sie das Wasser, wenn sie hochgerichtet sind, 
d.h. also, wenn die Hinterleibsegmente schrag nach unten vorwirts 
durchgedriickt werden, zwischen sich hindurchtreten lassen, wahrend sie, 
_wenn die Segmente dorsalwarts hochgewélbt werden, dadurch, daB sie 
sich flachlegen, dem Wasser den Durchtritt an den Seitenflachen der 
abdominalen Segmente verwehren, demzufolge das Wasser durch die 
hintere Siebplatte hinausgepreBt wird. 

Unbeschadet dessen, daB den Seitenlappen durchaus die Funktion 
von Kiemen zukommen mag, stellt diese aber nach meinem Dafirhalten 
nur eine Begleiterscheinung dar. Die Hauptaufgabe dieser Organe sehe 
ich vielmehr in der Ventilfunktion, weswegen ich auch den bislang ge- 
brauchlichen Terminus ,,Lappenkiemen‘ mdglichst vermieden habe. 
Diese Deutung wird um so einleuchtender, wenn wir bedenken, wie reich 
die Puppe mit biischelférmigen, ventral gelegenen Kiemen ausgestattet 
ist. 

_ Von der dichtenden Zone am Abdomen nun aber einmal abgesehen 
kann das durch den Cocon getriebene Wasser auch anderorts nur dort 
entlangstromen, wo der Puppenkérper sich dem Cocon nicht anschmiegt. 
Dadurch jedoch, daB in der Thorakalregion, wie erwahnt, verschiedene 
K6rperpartien den Cocon beriithren, kommen auch bereits vor der Sperr- 
zone am Hinterleib ganz bestimmte Stromungsverhaltnisse zustande, die 
das Wasser in einer recht sinnvollen Weise am Puppenkorper entlang- 
leiten (Abb. 394d, e). 

Zanachst einmal wird die eingesaugte Wassersaule durch den Puppen- 
kopf im wesentlichen in einen (schwacheren) dorsalen und einen (star- 
keren) ventralen Anteil gespalten. Der dorsale Anteil teilt sich durch die 
buckelférmige Erhebung des Mesonotums in einen rechten und einen 
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linken Ast, deren jeder sich zunachst oberhalb der Fliigelscheiden haltend, 
dann aber unter den Fliigelscheiden hindurch um das III. Abdominal- 
segment herumgreifend, sich ventralwats richtet. Der vom Kopf ventral- 
warts abgeteilte Anteil der Wassersaule flieBt zuvérderst an der Unter- 
seite von Kopf und Prothorax entlang, teilt sich aber dann an den dem 
Cocon aufliegenden Hiiftgliedern der Mittelbeine ebenfalls in einen rechten 
und einen linken Ast. Diese strémen beidseitig unter den Fliigelscheiden 
hindurch und vereinigen sich jeweils mit den von oben kommenden 
Asten. Sie treffen so genau auf die ventralen Biischelkiemen und strémen 
an ihnen entlang, bis sie bei gedffneten Ventilen zur Dorsalseite des 
Hinterleibs tibertreten kénnen. 

Wir sehen also wie die Verteilung der Beriihrungspunkte des Korpers 
mit der Coconwand, die Schwingungen des Abdomens im Verein mit der 
Tatigkeit der abdominalen ,,Zipfelventile recht komplizierte, aber 
auBerst zweckentsprechend anmutende Strémungsverhaltnisse im 
Puppencocon schaffen. Zweckentsprechend vor allem dadurch, daB der 
ganze Kérper standig von frischem Wasser umspult wird, wobei der 
Hauptanteil an der mit Kiemen versehenen Bauchseite entlanggefiihrt 
und selbst der schwachere Anteil, der zunachst Dorsalseite von Kopf und 
Thorax versorgte, anschlieBend noch einmal zur bekiemten Ventralseite 
des Hinterleibs geleitet wird, bevor er durch die Ventile hindurch auf die 
Riickseite des Abdomens tritt. 

Die Ventile arbeiten so einwandfrei, da das Wasser, obschon ruck- 
weise, lediglich in der Richtung von vorn nach hinten bewegt wird. Beim 
ventralwartigen Durchdriicken des Abdomens, wenn also die Ventile 
offen stehen, bleibt das vor ihnen befindliche Wasser vollkommen stille 
stehen und wird nicht etwa wieder zuriick, d. h. zum Vorderende hin 
verschoben. 

Zum Reinigen der vorderen Siebplatte spreizt die Puppe ihre Man- 
dibeln so weit auseinander, daB sie nahezu parallel zueinander stehen. 
Sie riickt mit Hilfe ihrer Haftvorrichtung mehrmals vor- und riickwarts 
und fahrt dabei (wohl abwechselnd) in die Locher hinein. Die Borsten 
an dem Labrum unterstiitzen diesen Putzvorgang. 

Zum Reinigen des hinteren Siebes werden keine besonderen Be- 
wegungen ausgefiihrt. Vielmehr wird dieses infolge der durch die 
Respirationsbewegungen unablassig dariiber hinwegfegenden, borsten- 
besetzten Analstibchen automatisch vor Verstopfung bewahrt. Die Ver- 
stopfungsgefahr an der hinteren Siebplatte ist besonders gro, weil sich, 
nachdem die Puppe geschliipft ist, die Exuvie der Vorpuppe, wohl infolge 
der Wasserstrémung, allemal ganz hinten im Cocon, gerade vor den 
Léchern, ablagert. Durch das fortgesetzte Umriihren mit den Anal- 
stabchen aber kommen die Hautteile nie dazu, sich vor den Siebteil zu 
legen. 
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Zusammenfassung 

1. In den Hydropsyche-Netzen haben wir Naturgebilde vor uns, die, 
verglichen mit der groBen Zahl der von den verschiedensten Organismen 
hervorgebrachten, als Netze oder wenigstens als netzartig bezeichneten 
Erzeugnisse wohl die gré8te Ahnlichkeit mit den von menschlicher Hand 
gefertigten Netzen haben; sowohl, was ihre d4uBere Erscheinung wie auch 
ihre Herstellungsweise angeht. Nur werden sie nicht zusammengekniipft 
sondern -geklebt. 

2. Den H.-Larven ist eine Reihe von morphologischen Strukturen 
eigen, die mit der (in hohem Ma8e auf das Vorhandensein von Gespinsten 
und Wohngehausen zugeschnittenen) Lebensweise in mehr oder minder 
engem Zusammenhang stehen. Diese morphologischen Eigenarten 
werden im Zusammenhang beschrieben; auf ihre Funktionen wird an 
entsprechender Stelle eingegangen. 

3. Aus der Spinndriisenmiindung tritt ein Doppelfaden. Dessen 
Substanz ist aber nicht einheitlich, sondern besteht aus 2 Anteilen, dem 
eigentlichen Spinnsekret und einem Zusatzsekret, das offenbar die Klebe- 
fahigkeit des Fadens gewahrleistet. Beide Sekrete werden in den Spinn- 
driisen produziert. Die bei einigen andern Trichopterenlarven nach- 
gewiesenen und dort ein weiteres Klebesekret liefernden Beindriisen sind 
auch bei H. vorhanden. Doch sprechen die Gegebenheiten dafiir, daB 
sie in Rickbildung begriffen und funktionslos geworden sind. 

4. Der Faden dient beim ungestérten Umherkriechen der Larve als 
, Sicherungsfaden‘‘, sodann als bindende Substanz beim Bau der Woh- 
nungen und Puppengehause sowie zur Herstellung von Fangnetzen und 
Puppencocons. Die Bauten und Gespinste und die Art ihrer Herstellung 
werden eingehend beschrieben. Bei letzterer kommt einer pendelnden 
Zickzack- und Achter-Bewegung der Larve eine bedeutende Rolle zu. 
Neben dieser ist die Elastizitat des Spinnfadens fir die eigenartige, mit 
andern tierischen Netzbauten nicht zu vergleichenden Gestalt des H.- 
Netzes maBgebend. Als ein weit verbreitetes Bauelement faden- 
spinnender Tiere, das auf die ebenfalls weitverbreiteten zickzack- und 
achterformigen Pendelbewegungen zuriickgeht (vor allem der Lepido- 
pteren- und Trichopteren-Laryen), ist die ,,Achtergruppe“ anzusehen: 
der Spinnfaden wird in mehreren, parallel zueinander liegenden und sich 
haufig gegenseitig iiberschneidenden, achtformigen Figuren geordnet. 
Entwicklungsgeschichtlich gesehen, kann das H.-Netz als ganzes einer 
solchen Achtergruppe homologisiert werden. Wir hatten dann das Netz 
als eine iiberproportionierte, gleichsam aus der Gespinstwand der Wohn- 
rdhre hinausprojizierte und an deren Miindungsrand angesetzte Achter- 
schlingen-Gruppe zu betrachten. 

5. Uber die Beziehung der H.-Netze zum Nahrungserwerb kann kein 
Zweitel bestehen, wohl aber dariiber, ob sie einfache ,,Standseihnetze* 
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darstellen wie diejenigen anderer Trichopterenlarven; dazu sind sie zu 
klein. Verschiedene Anhaltspunkte (morphologische, verhaltens- und 
ernahrungsphysiologische) gestatten den SchluB, daB die H.-Larven zwar 
Allesfresser sind, die alles FreBbare verwerten, was die Strémung in die 
Netze spiilt, daB sie in gleichem Mae aber auch sessile Raubtiere dar- 
stellen, die in ihren Rohren lauernd, jedwelche, oft sehr groBe Beutetiere 
erhaschen, denen bei ihrem Umherkriechen in den Steinliicken der Weg 
durch ein kaum sichtbares und schwer ertastbares feines Gitter, eben das 
Netz, abgeschnitten wird, welches obendrein die Strémung nicht be- 
einfluBt, die ja eine wichtige Rolle bei der Orientierung der Tiere spielt. 


6. Wie die Larve ist auch die Puppe mit spezifischen Organen, deren 
Aufgaben sich durch das Vorhandensein eines Gespinstes erklaren lassen, 
ausgestattet. Ihre Struktur und Wirkungsweise werden erlautert. Dabei 
werden zum Teil von den bisherigen abweichende Deutungen der 
Funktionen der Puppenorgane gegeben, die sich auf die Beobachtung 
der lebenden Puppen in ihren Gehausen griinden. Dies gilt vornehmlich 
fiir die sog. Lappenkiemen. Es diirfte als erwiesen gelten, daB, vor allem 
auch in Anbetracht der sonst so reichen Kiemenausriistung der Tiere, die 
primare Bedeutung dieser Anhange in ihrer Funktion als Ventile bei dem 
sinnreichen Mechanismus der Atembewegungen liegt, welcher im ein- 
zelnen beschrieben wird, und nicht in der als Kiemen. 
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A. Einleitung und Fragestellung 

Fir Untersuchungen der Lebensdauer (Literatur bei Frirscu 1953, 
1956) und der Seneszenz (Literatur bei Comrorr) ist Daphnia ein be- 
liebtes Versuchstier. Aber den Vergleich der dabei erzielten Resultate 
erschwert der Mangel eines passenden Zeitmafes, denn die Berechnung 
der jeweils abgelaufenen Lebensspanne nach Tagen ergibt auch bei Be- 
riicksichtigung aller Faktoren, welche die Lebensdauer beeinflussen 
(FrirscH 1953), ein verzerrtes Bild. Banta schlug daher Hautungs- 
stadien als physiologische Zeiteinheit fiir das Cladocerenleben vor. 

Die Zahlung der Stadien beginnt er dabei mit dem Verlassen des miitterlichen 
Brutraumes durch die junge Daphnia im Stadium 1.. Bei Zimmertemperatur ge- 
wohnlich am nachsten Tage erreicht das frei schwimmende Jungtier nach der 
1. Hautung Stadium 2. So folgt auf jede Hautung das Stadium mit der um 1 hé- 
heren Ordnungszahl als sie der vorausgegangenen Hautung zukam. RAMMNERS 


(1928) Numerierung der Stadien nach der vorhergelegenen Hautung findet jetzt 
keine Anwendung mehr und zwang dazu, mit Stadium 0 nach Verlassen des Brut- 


raumes zu beginnen. 

Die Kausalitat der Hautung selbst ist noch wenig geklart (BaNnra). 
Fir ihre weitere Beobachtung scheinen Cladoceren-Mannchen besonders 
geeignet, weil hier 1. die periodischen Eiablagen und 2. die Geburten 


* Herrn Prof. Dr. W. E. ANKEL in Verehrung und Dankbarkeit zum 60. Ge- 


burtstage am 7. 8. 57 iiberreicht. 
** Teilweise mit Gerat ausgefiihrt, das die Deutsche Forschungsgemeinschaft zur 


Verfiigung stellte, der ich dafiir danke. 
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wegfallen, die oft (z. B. Brown, Brown & Banta, RAMMNER 1929) als 
Faktoren aufgefaSt werden, die stark auf die Hautungsvorgange ein- 
wirken. Auch fehlen z. B. beim Hamoglobingehalt der Mannchen die fiir 
gebirende Weibchen typischen periodischen Schwankungen (GREEN 
1956b). 3. ist das Wachstum der Mannchen in vorgeriicktem Alter 
sehr gering. Durch diese Gesamtsituation wird die Suche nach unbe- 
kannten Faktoren, welche die Hiutungstermine mitbestimmen kénnten 
(Banta), bei Mannchen aussichtsreich. 

Genauer bearbeitet sind bereits die Mannchen von Daphnia magna 
Srraus, die etwa 2,7 mm als Endlange erreichen und schneller als ihre 
Weibchen reifen (McArtHuR & BAILLIE), wobei sie mit etwa 1,7 mm 
Lange geschlechtsreif werden und zugleich ihr Wachstumstempo ver- 
mindern (GREEN 1956b). McArruur & BatLiie verwendeten aber 
als Zeitma8 ausschlieBlich Lebenstage ihrer Versuchstiere, so daB die 
von ihnen gewonnene Wachstumskurve nur beschrankt auswertbar ist. 
Eine weitere Bearbeitung der Zusammenhiange speziell zwischen Wachs- 
tum und Hautungen an Mannchen von Daphnia magna STRavs ist 
also erwiinscht, damit einerseits die Hautungsvorgange weiter geklart, 
andererseits ihre Anwendbarkeit als Zeitma8 besser begriindet werden 
k6énnen. 

B. Material und Methode 


Tabelle 1 gibt AufschluB tiber Herkunft und Aufenthaltsmedium der 
untersuchten Mannchen. Die sonstige Haltungsmethode ist bereits be- 
schrieben (FRrtscu 1956). Die hier besprochenen Mannchen von Daphnia 
magna lebten jedoch bei 18° C. 

Die Gruppen UM und MM hielt ich in einer von M. P. D. MEr- 
JERING entwickelten Salzlosung, deren Rezept Me1sERING anderenorts 
verdffentlicht. Die W- und UM-Mannchen wurden von Miittern geboren, 
die in Uspenski-Lésung (NEEB) lebten, und nach der Geburt in das fiir 
sie bestimmte Medium umgesetat. 

Die Hautungen wurden durch das Finden der abgelegten Panzer und 
in Zweifelsfallen durch Kontrolle der etwa gehiuteten Tiere mit dem 
MeBokular bestimmt. 

Nach jeder Hautung wurde das Mikrobild des betreffenden Tieres 
mit dem Leitz-Projektionsprisma ,,PRIAU“ auf eine vertikale Zeichen- 
fliche geworfen, die vom Mikroskop so entfernt stand, da das pro- 
jizierte Bild eine 200fache lineare VergréBerung der Daphnia darstellte. 
Nach der Projektion stellte ich UmriBzeichnungen her, die vermessen 
wurden. 

Kine Kontrolle mit 10 Mannchen, die Briider der gezeichneten Tiere waren, 


aber nicht projiziert wurden, ergab bei dieser Gruppe keine abweichenden Lebens- 
daten. Es trat also offenbar keine Schaidigung durch das Zeichnen ein. 


Die Totallange ma8 ich nach ANDERSON ohne Spina. 
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Tabelle 1. Lebensdaten und Bezeichnung der gemessenen Ménnchen von Daphnia 
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C. Resultate 


Die Wachstumskurven (Abb. 1) zeigen, daB die W-Mannchen im 
4. Stadium gegeniiber den in Mutsmrines Mixtur gehaltenen Tieren in 


Lange in mm 


0 eh 70 15 20 os 30 oS 40 4S 50 
Alter in Tagen 


Abb. 1. Langenwachstumskurven der Gruppen MM, UM und W (s. Tabelle 1) von Mann- 
chen der Daphnia magna bei 18°C. — Die nach Alter in Tagen angesetzten Hautungs- 
termine stellen Mittelwerte dar (s. Tabelle 2). Die Senkrechten durch die Kuryenpunkte 
geben die mittlere Abweichung (m) des Mittelwertes (JZ) der bei der betreffenden Haéutung 
erreichten Liinge an. (Wenn n kleiner als 5 war, unterblieb die Ausrechnung von m) 
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Abb. 2. Langenzuwachs oder -abnahme pro Stadium derselben Miannchen von Daphnia 
magna, deren Wachstumskurven Abb. 1 zeigt 


ihrem Wachstum zuriickblieben. Nur 4 der in Leitungswasser ge- 
haltenen Tiere brachten es bis zur 6. Hautung (Tabelle 2). Der groBte 
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Tabelle 21. Mittelwerte (M) der Héutungstermine gemessen in Lebenstagen (Geburts- 
tag = Tag 0) mit mitileren Abweichungen (im) fiir Ménnchen von Daphnia magna 
der Gruppen 


+0,1 1,0 | +0,0 £0, 1 60.0 
0,3 Ak ee Dy 3,0 | -£0,0 
+0,3 5,1 | +0,4 4,5 | +£0,2 
+0,3 6,9 | +0,5 Fell hietO.3 
50,7 9,1 | +0,5 9,7. | +0,2 
_ 11,4 | 40,5 TS HOPE G6 
S418 08 6 | 165 | +02 
G50 18,7 ha 02 6 | 20,0 | +0,4 
6 | 22,0 | +0,6 6 | 23,7 | +03 
10 6 | 260 | +£0,4 6 | 27,0 | +£0,4 
11 6 | 29,8 | £0,8 5 | 312 | 40,4 
12 5 98,64 k-+ 0,5 ee 
13 3°138,0. | 5 ——* 3 aah). —* 
14 2 | 420 | —* {NP AeO.|*, a2 
15 2 _* 
16 2 Ae 


1} Die Tiere 34 und 36 blieben bei ihrer 16. Hautung im alten Panzer stecken, 
so dai Langenmessung unméglich war. Dasselbe gilt fiir die 13. und folgenden 
_Hautungen bei 47 und 50. 


* Wenn n kleiner als 5, wurde m nicht errechnet. 


Langenzuwachs trat bei der 3. Hautung der W-Gruppe in Erscheinung 
(Abb. 2). Jedenfalls fanden sich die W-Mannchen nicht in optimalen 
Bedingungen und erreichten vielleicht in ihrer Mehrzahl gar nicht die 
Geschlechtsreife, wenn wir hierfiir eine Lange von mindestens 1,7 mm 
ansetzen (GREEN 1956b). 

In den Gruppen W und MM war der Langenzuwachs bei der 2. Hau- 
tung geringer als bei der 1. Hautung (Abb. 2). 

Sonst ahneln die Wachstumskurven (Abb. 1) der UM- und MM- 
Mannchen einander in ihrer Form. 

Die MM-Mannchen sind von Beginn an linger. Dieser GréBenvor- 
sprung der Gruppe MM bei der Geburt erhalt sich durch das ganze 
Leben. Das Langenwachstum der MM -Tiere erreicht bei der 3. Haéutung 
sein Maximum und nimmt mit der 4. Hautung beginnend ab (Abb. 2). 

Die Gruppe UM dagegen zeigt steigende Langenzunahmen bis zur 
5. Hautung einschlieBlich und erst bei der 6. Hautung eine Minderung 
des Wachstums (Abb. 2). 

Der Langenzuwachs nimmt dann bei den MM-Mannchen bis zur 
7. Hautung, bei den UM-Mannchen bis zur 8. laufend ab und halt sich 
anschlieBend bei beiden Gruppen bis zur 11. Hautung auf annahernd 
gleichem Niveau. Mit der 12. Hautung erscheint bei den MM- und den 


UM-Tieren ein Langenverlust. 
13* 
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D. Diskussion 

Nach der Form der Wachstumskurven ware die Reife fiir die MM- 
Mannchen mit der 3. Hautung, fiir die VM-Mannchen mit der 5. Hau- 
tung erreicht worden, wenn der grote Zuwachs auch bei den-Mannchen 
von Daphnia magna am Ende des adoleszenten Stadiums liegt (Abb. 2), 
wie es fiir Weibchen der gleichen Art erwiesen ist (GREEN 1956a). 

Die fiir die Gruppen MM und UM trotz der zeitlichen Differenz tiber- 
einstimmend bei einer Lange von 2,14 mm liegende Inflektion ihrer 
Wachstumskurve legt die Vermutung nahe, daB wie bei den Weibchen 
von Daphnia magna (GREEN 1956a) auch bei den Mannchen grdBere 
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Oo 
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Abb. 3. Stadiendauer in Tagen der gemessenen Minnchen von Daphnia magna (errechnet 


aus Tabelle 2) 
Lange bei der Geburt von friiherer Geschlechtsreife gefolgt wird (Abb. 1). 
Weiter miissen wir folgern, daB unsere MM- und UM-Mannchen erst 
mit 2,14mm Lange reif waren, wahrend GREEN (1956b) nur 1,7 mm 
lange Mannchen von Daphnia magna antraf, die schon reif waren. 

Unsere bei der Geburt gréBeren MM-Mannchen blieben auch in der 
von ihnen erreichten Maximallange den von Anfang an kleineren UM- 
Mannchen iiberlegen, wie es fiir Weibchen von Daphnia longispina be- 
schrieben (Woop & Banta), spater aber bestritten worden ist (ANDER- 
son, Lumrer & ZUPANCIC). 

Nach der 12. Hautung nahmen beide Mannchen-Gruppen, die dieses 
Alter erreichten, an GréBe ab und treten damit in die Senilitaét ein 
(Banta). Trotzdem kommt es bei den beiden altesten Tieren bei der 
15. Hautung nochmal zu einer Langenzunahme (Abb. 1 und 2). Ahn- 
liche WachstumsunregelmaBigkeiten sind bei sehr alten Weibchen von 
Daphnia longispina beobachtet worden (BANTA). 

Die Stadiendauer (Tabelle 2, Abb. 3) nimmt mit dem Alter zu; dabei 
erscheint das 2. Stadium durch relativ gréBere Lange ausgezeichnet, was 
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im Zusammenhang mit dem geringeren wahrenddessen geleisteten Wachs- 
tum stehen kann (Banta). 

Sonst zeigten Stadiendauer und Langenzuwachs am Stadienende 
keine stetige Beziehung (Abb. 2 und 3). Das 5. Stadium, an dessen Ende 
die UM-Mannchen das gré8te Wachstum je Stadium ihres ganzen Lebens 
aufwiesen, war kaum kiirzer als das 6., in dem nur die HAlfte des im 5. 
erreichten Langenzuwachses erzielt wurde. Die 12. Stadien, an deren 
Ende Gré8enverlust eintrat, waren bei der MM-Gruppe kiirzer, bei den 
UM-Tieren gleich lang wie das 11. Stadium, in dem noch Wachstum zu- 
stande kam. Das bestatigt VourmRRas Befund an Daphnia longispina, 
da8 Hautungen einer vom Wachstum unabhangigen Periodik folgen, 
steht aber im Widerspruch zu Bantas Feststellungen an Weibchen von 
Daphnia longispina. 


Zusammenfassung 

1. Bei der Geburt gréBere Mannchen bleiben lebenslanglich gréBer 
als kleiner geborene. 

2. GréBere Mannchen erreichen bei einer friiheren Hautung ihren 
maximalen Langenzuwachs je Stadium. 

3. Auf diesen folgt allmahliche Abnahme des Wachstums. 

4. Es wird vermutet, da die Geschlechtsreife am Ende des gréBten 
Wachstumsschrittes einsetzt. ’ 

5. GroBere Mannchen wirden dann in einem friiheren Stadium reif 
als kleinere; unsere Tiere waren nach der Form ihrer Wachstumskurven 
alle mit einer Lange von 2,14 mm im Mittel, aber teils nach der 3., teils 
nach der 5. Hautung reif geworden. 

6. Mit der 12. Hautung zeigten unsere Mannchen einen GréBen- 
verlust, d. h., sie traten in die Senilitat ein. 

7. Langenzuwachs oder -abnahme und Stadiendauer lassen keine 
regelmaBige Beziehung beider MeBgréBen erkennen. 

8. Die Hautungen folgen also einer Periodik, die vom Wachstum, 
wenigstens teilweise, unabhangig ist. 
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A. Einleitung 


Der iibersichtliche Aufbau des Insektenfliigels hat ihn, besonders 
den Schmetterlingsfliigel, in den letzten Jahren zu einem bevorzugten 
Objekt der entwicklungsphysiologischen und der ihr dienenden ent- 
wicklungsgeschichtlichen Forschung werden lassen. KOHLER beschrieb 
1932 die Entwicklung des Mehlmottenfliigels, Kuntze 1936 die des 
Fliigels von Philosamia cynthia. Spezielle Untersuchungen befaBten 
sich mit der Entwicklung des sekundaren Tracheensystems (BEHRENDS 
1936) und der Schuppen (StossBERG 1937, 1938) von Ephestia kiihniella. 
Diese entwicklungsgeschichtlichen Arbeiten dienten zunachst schon 
friiher begonnenen Studien zur Entwicklungsphysiologie des Zeichnungs- 
musters zur Grundlage, spiter wurden auch die Form und vor allem die 
-Versorgungssysteme des Fligels in die entwicklungsphysiologische 
Untersuchung einbezogen. Die Untersuchung der Schuppenentstehung 
 schlieBlich fiihrte zu Vorstellungen iiber die Entstehung der epidermalen 
Kleinorgane bei Insekten durch differentielle Zellteilungen und weiter 
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zu allgemeinen Problemen der Zelldifferenzierung. Bei all diesen Unter- 
suchungen standen Fragen der Organgliederung, der ,,Musterbildung* 
(Henxez), denen der Schmetterlingsfliigel als besonders einfaches Modell 
diente, im Vordergrund des Interesses (vgl. die Gussrumentaseuniges 
von Henke 1947, 1948, 1951, 1953; KtUnn 1955). 

Als einzige Differenzierungen des Schmetterlingsfliigels waren bisher 
Sinnesorgane und Nerven nicht untersucht worden, wohl wegen der damit 
verbundenen technischen Schwierigkeiten. Rdnscu (1954) studierte 
ihre Entwicklung am Fligel der Trichoptere Limnophilus flavicornis, 
WiceLEeswortH (1953a) am Abdomen der Wanze Rhodnius prolixus. 
Es war nun erwiinscht, die Untersuchung auch auf die Pyraliden, die 
Hauptobjekte unserer entwicklungsphysiologischen Untersuchungen, 
auszudehnen, zumal die Zellapparate der Sinnesorgane und die Nerven 
durch verschiedene neuere Befunde starker als bisher in den Mittelpunkt 
des Interesses geriickt waren. 

Hatte man namlich zunachst angenommen, daf der Zellapparat der Schuppen 
und Haare allgemein aus 3 Zellen besteht, naémlich 2 Bildungszellen und einer unter 
Umstanden degenerierenden Sinnes- bzw. Sinnesstammzelle, die durch zwei differen- 
tielle Teilungsschritte entstehen, so schien man nach den Befunden von ROnscx# und 
WIGGLESWORTH mit 4 Zellen und demzufolge einer weiteren differentiellen Teilung 
rechnen zu miissen. Zudem schienen sich die von diesen Autoren beschriebenen 
vierten Zellen nicht einmal zu entsprechen. Wahrend es sich bei der ,,Nebenzelle‘‘ 
Roénscus um eine oft polyploide, der Borste anliegende Zelle handelt, die sich 
wohl am Aufbau der Kutikula des Kleinorgans beteiligt, liegt die vierte Zelle 
Wiacitewortus als ,,Neurilemmzelle’’ der Sinneszelle an. In den gewéhnlichen 
Schuppenapparaten der Schmetterlinge hatte man bisher noch keine vierte Zelle 
gefunden, ROnscH meint jedoch, da8 sie auch hier vorhanden ist. Da sich diese 
Schuppenapparate zweifellos von Haarsinnesorganen herleiten, durfte man von 
der Untersuchung innervierter Schuppenapparate eine Klarung erhoffen. 

Die Frage nach der Entstehung des Nervensystems, seinem Bau und seinen 
Beziehungen zu den iibrigen Versorgungssystemen wurde aktuell durch Befunde 
von Ntrscu (1950), aus denen sich auf eine fiihrende Rolle der Nerven bei der 
Bildung des Musters der sekundaren Tracheen schlieBen lieB. 

SchlieBlich bietet die Anordnung der verschiedenen Sinnesorgane auf 
dem Fliigel selbst noch eigene entwicklungsphysiologische Probleme der 
Musterbildung. 

In dieser Arbeit sollen zunaichst Untersuchungen zur Zelldifferen- 
zierung der verschiedenen Fliigelsinnesorgane dargestellt, dann Bau 
und Entwicklung des Nervensystems beschrieben und seine Beziehungen 
zu den anderen Versorgungssystemen diskutiert und schlieBlich Versuche 
zur Entwicklungsphysiologie der Musterbildung zweier Sinnesorgan- 
typen geschildert werden. Vorausgeschickt ist ein Uberblick tiber Bau 
und Entwicklung des Ader- und Tracheensystems, der fiir die spitere 
vergleichende Betrachtung der 3 Versorgungssysteme notwendig ist. 

Meinem verehrten Lehrer, Herrn Prof. Dr. K. Henxs, schulde ich fiir die An- 
regung zu dieser Arbeit und sein Interesse, mit dem er ihren Fortgang bis zu seinem 
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Tode verfolgte, groBen Dank. Herrn Prof. Dr. H. Preruo danke ich fiir die ab- 
schlieBende Diskussion und vielfache Forderung. 


B. Material und Methode 


Die Untersuchungen wurden am Hinterfliigel der groBen Wachsmotte Galleria 
mellonella L. durchgefiihrt. Der Vorderfliigel und die Fliigel der Mehlmotte 
Ephestia kiihniella Z. wurden fiir die entwicklungsgeschichtlichen Untersuchungen 
des 4. Kapitels zum Vergleich herangezogen. Unterschiede ergaben sich nicht. 
Fir die Bestrahlungsversuche des letzten Kapitels wurde die Mehlmotte benutzt. 

Die Wachsmotten werden im Institut in Massenzuchten bei 30° gehalten, 
ihnen wurden die bendtigten Raupen oder Falter direkt entnommen. Die Alters- 
bestimmung der Vorpuppen geschah nach dem von PrepHo (1938) beschriebenen 
Augenklassentest. Die Mehlmotten der deskriptiven Untersuchungen entstammten 
Massenzuchten, die bei einer Zuchttemperatur von 18°, die der Bestrahlungsver- 
suche solchen, die bei 25° gehalten wurden. 

Die Fligel bzw. Fliigelimaginalscheiben wurden in physiologischer NaCl- 
Lésung aus der Puppe oder Vorpuppe herausprapariert und erst dann fixiert, 
die stark gefalteten Fliigel alter Vorpuppen zuvor iiber einen Glasstab gezogen 
und dadurch gestreckt. Zur Fixierung diente das Gemisch von Bourn-ALLAN in 
der Modifikation von BavuER. 

Zar Farbung der Totalpraparate erwies sich das Delafieldsche Hamatoxylin 
fiir die histologische Untersuchung am geeignetsten. Konzentration der Farb- 
lé6sung und Farbedauer waren fiir die einzelnen Entwicklungsstadien verschieden. 
Fligel samtlicher Altersstadien wurden auBerdem mit speziellen Nervenfairbungs- 
mitteln untersucht und so die Ergebnisse der unspezifischen Hamatoxylinfaérbung 
kontrolliert. Hierfiir kam vor allem die supravitale Methylenblaufarbung nach 
Exruicu-Docret zur Anwendung. Die Fixierung erfolgte nachtraiglich mit Am- 
moniummolybdat. Diese Farbung ist recht launisch, zumal der Farbstoff wegen 
der Chitinkutikula nur langsam von der Basis her in den Fliigel eindringt und das 
Gewebe haufig abstirbt, bevor die Nerven und Sinnesorgane sich hinreichend 
gefarbt haben. Genaue histologische Untersuchungen lassen sich an den Methylen- 
blaupraparaten nicht durchfiihren. Silbermethoden sind fiir den Schmetterlings- 
fliigel wenig geeignet, wesentlich wohl auch wegen des langsamen Eindringens 
der zahlreichen hierbei notwendigen Chemikalien. Die besten Resultate ergab 
die von Romanss (1950) angegebene Methode. 

Zum Studium der Anordnung der Sinnesorgane auf dem Imaginalfliigel 
wurden die Fliigel durch kurzes Aufkochen in konzentrierter Kalilauge entschuppt. 
Die Sinnesborsten und -kuppeln bleiben hierbei vollstaindig, die Sinnesschuppen 
wenigstens zum Teil erhalten. Die Schuppenbialge bleiben ebenfalls stehen. In 
einen Tropfen konzentriertes Glyzerin eingelegt halten sich diese Préparate auch 
ohne Umrandung des Deckglases sehr lange. 

Die Methoden der Versuche des letzten Kapitels sind jeweils zu Beginn der 
Versuchsbeschreibung angegeben. 


C. Uberblick iiber Bau und Entwicklung des Geaders und der Tracheen 

Vergleicht man das Geadder des Imagofliigels mit-dem primaren 

Tracheensystems der Puppe, so ergibt sich die aus der Abb. 1 zu er- 

sehende Benennung der Adern. Sie folgt der Comstock-Needham- 

Enderleinschen Terminologie, ohne daB die Frage nach der Méglichkeit 

einer allgemeinen Homologisierung der Fliigeladern bei verschiedenen 
14* 
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Insekten hier erértert werden soll (s. dazu KoutER 1940). Der Media- 
stamm und die Analis sind nicht zu Adern ausgebildet, von der r,-Lakune 
nur der distale Teil. Der Radius 2 und iiber ihn die Media | (vgl. Abb. 15) 
sind etwa in der Fligelmitte durch Querverbindungen an den Radius 1 
angeschlossen, die beiden hinteren Mediadste an den Cubitus. Im hin- 
teren Fliigelteil finden sich 
die beiden Axillaris-Adern 
a und f. Die nicht zu 
Adern gewordenen Pup- 
penlakunen sind auf dem 
Imagofliigel noch als hel- 
lere Linien sichtbar, in 
Abb. 1a sind sie gestrichelt 


wiedergegeben. 
Die Fliigelimaginal- 
scheibe der erwachsenen 


(SC) (Ty) : : ‘ 
Raupe zeigt bereits saimt- 


liche Langslakunen. Sie 
™m) sind nach den Adern be- 
nannt, denen sie im all- 
gemeinen Schema des 
Schmetterlingsfliigels ent- 
sprechen. Die Lakunen 
sind zunachst samtlich 


(an) 
ffi 7e) 
Abb. 1. a Hinterfliigel von Galleria mit Adern. 
Die riickgebildeten, noch schwach sichtbaren Laku- 
nen sind gestrichelt wiedergegeben. b Primire Tra- 
cheen des Puppenfligels. sc Subcosta, r Radius, m 
Media, cu Cubitus, an Analis, «, 6 Axillaris-Adern. 


getrennt, etwas spater be- 
rihrt die Subcosta mit 
ihrem Ende die r,-Lakune, 
ist aber im tbrigen noch 
durch einen breiten Ge- 


In runden Klammern die primiren Tracheen webestreifen von ihr gee 


trennt (Abb. 2a). 


Gelegentlich beobachtete ich, daB die Beriihrungsstelle der Lakunen etwas 
proximal von ihren Enden lag. Die Subcosta erschien dann leicht geknickt. Ent- 
sprechend dem von BrrHorn (1948) an der Mehlmotte naher analysierten Fall 
scheint auch hier die Lakunenverschmelzung ahnlich einer Querlakunenbildung 
eingeleitet zu werden (vgl. Henke 1953). Anders als bei Hphestia schreitet der 
VerschmelzungsprozeB jedoch nach proximal und distal fort, zunachst sogar vor 
allem distalwarts, so daf das fiir die Raupen zu Beginn des Einspinnens typische 
Bild der Abb. 2a entsteht, bei der die Enden beider Lakunen verschmolzen 


sind. 

Querverbindungen bestehen im Fliigel der jungen Vorpuppe zwischen 
rz und m, und zwischen m, und cu,. Der Radiusstamm ist dicht an der 
Fligelbasis in seine beiden Aste r, und r, gegabelt. Die auf dem Imaginal- 
fliigel zwischen ihnen in der Fliigelmitte vorhandene Querverbindung 
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fehlt noch. AuBer den Langslakunen und ihren Querverbindungen ist 
noch eine schmale Randlakune ausgebildet. 


Abb. 2a—d. Entwicklung des Hinterfliigels. a junge Vorpuppe. b Vorpuppe, Anlage kurz 
vor dem Ausstiilpen mit Tracheolen. c Vorpuppe, kurz vor der Puppenhautung, gestrichelt 
primire Tracheen. d Puppe 100 Std. Adernbezeichnungen s. Abb. 1 


Luftfiihrende Trachealbildungen sind in der jungen Vorpuppe noch 
nicht im Fliigel vorhanden wohl aber das primaire Tracheensystem, 
das jedoch erst bei der Puppenhautung mit Luft gefiillt wird. Es bildet 
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das Lakunenmuster vor der Ausbildung der Querverbindungen, die 
niemals primaére Tracheen enthalten, ab und lieB sich daher oben 
(Abb. 1) mit Recht zum Ansprechen der imaginalen Aderdste 
benutzen. 

Luftgefiillte Tracheolen dringen in dichten Ballen kurz vor dem 
Ausstiilpen in Vorpuppen der Augenklasse 2—3 aus dem _ basalen 
Tracheolenknauel in die Fliigelanlage vor. Dabei werden samtliche 
vorhandenen Lakunen mit Tracheolen beschickt, auch die Querlakunen 
(Abb. 2b). Einige Lakunen werden von verschiedenen Stémmen aus 
versorgt: m, vom Mediastamm und vom Radius aus, m, (und manchmal 
auch m,) auBer vom Mediastamm noch vom Cubitus, der distale Teil 
von 7, noch von r,. In der Besetzung der Querlakunen mit Tracheolen 
koénnte man schon einen Hinweis auf einen spateren Zustand sehen, 
da diese Lakunen definitiven Adern entsprechen (KUNTZE 1936). 
Andererseits sind aber auch Mediastamm und Analis besetzt. Man darf 
also annehmen, daB die Tracheolen im Gegensatz zu den beiden Tra- 
cheensystemen (HENKE 1953, KOHLER 1940) in die Hohlraume der 
Lakunen gelangen, ohne da dabei noch eigene Musterbildungsfaktoren 
wirksam sind. Dafiir spricht auch, da in vielen Fallen Doppelbesetzun- 
gen von Lakunen mit Tracheolen auftreten. 


Das Lakunenmuster hat sich bis zum Zeitpunkt des Ausstiilpens der 
Anlage in Richtung auf den definitiven Zustand weiterentwickelt 
(Abb. 2b). Sc und 7, sind in ihrem gréBeren Teil verschmolzen, nur 
basal sind sie noch getrennt. Die Verbindung zwischen 7, und r, ist nun 
deutlich sichtbar, die Randlakune verbreitert. Durch das Ausstiilpen 
selbst wird am Lakunensystem nichts mehr verandert. 

Bei EHphestia entstehen nach KOHLER (1932) die Querlakunen erst zur Zeit 
des Ausstiilpens, anscheinend im Zusammenhang mit einer starken Erweiterung 
der Lakunen. Da die Querverbindungen bei Galleria jedoch bereits friher aus- 
gebildet sind, besteht hier ein solcher Zusammenhang sicher nicht. Die Lakunen- 


erweiterung nimmt bei Galleria auch langst nicht das AusmaB an, welches KOHLER 
fiir Hphestia abbildet. 


Die Fligelanlage wachst weiter heran und liegt schlieBlich stark 
zusammengefaltet zwischen der Raupenkutikula und der Epidermis. 
In der spdten Vorpuppe beginnt das Fliigelepithel mit der Ausbildung 
der Puppenkutikula. Abb. 2¢ zeigt einen Fliigel kurz vor der Puppen- 
hautung. Seine Form entspricht schon weitgehend der des Puppenfliigels. 
Der présumptive imaginale Fligelrand ist durch die Randlakune mar- 
kiert, der auBerhalb von ihr liegende Teil des Fliigels degeneriert spater. 
Die Langslakunen sind nun mehr oder weniger deutlich tiber die Rand- 
lakune hinaus in die degenerierende Randzone hinein verlangert. Die 
primaren Tracheen, die sich an den Eintrittsstellen der Langslakunen in 
die Randlakune verzweigen, dringen mit ihrem Hauptast in. diese 
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Lakunenverlingerungen. Der Fliigel enthalt um diese Zeit auf der ganzen 
Flache, auch in der Randzone, ein in der Abb. 2¢ vernachlassigtes, mit 
den Adern verbundenes Maschensystem feiner, lakunenahnlicher Kanal- 
chen (vgl. KOHLER 1932). Anscheinend gehéren die Verlangerungen 
der Lakunen zu diesem System, sind aber durch das Einwachsen der 
Tracheen besonders weitlumig und gestreckt geworden. Die Langs- 
lakunen sind nun, wohl durch ungleiches Wachstum der verschiedenen 
Teile der Fliigelanlage, vor allem im proximalen vorderen Bereich recht 
nahe zusammengeriickt. Die Subcosta ist jetzt véllig mit dem vorderen 
Radiusast verschmolzen. Auffallend ist, da die Querverbindung 
zwischen m, und cw, wieder verschwunden ist. Die beiden Adern sind 
wieder durch eine, allerdings sehr schmale, Gewebebriicke getrennt, die 
freilich durch die erwahnten feinen Kanalchen durchbrochen wird. Die 
schon friiher eingewachsenen Tracheolen durchziehen gleichfalls diese 
Gewebebriicke. 


In der Puppe riicken r, und 7, noch dichter zusammen (Abb. 2d). 
Die Lakunen, die keine Adern bilden, sind nur noch sehr eng, wahrend 
die wbrigen, vor allem 
der Radius- und der Cu- 
bitusstamm, recht weit- 

-lumig sind. Zu Adern 
werden spater die Laku- 
nen 7,, der distale Teil 
von 7,, die Mediadste, der 
zweidstige Cubitus und 
die Axillares « und f. 
Die r,-Lakune entwickelt 
sich nach basalwarts bis 


zur Abzweigung von ™, Abb. 3. Das sekundire Tracheensystem des Hinter- 
; n- fliigels. Punktiert: Fliigelumri®B und Adern. Ausge- 
zur Ader. Die Verbin zogen: sekundire Tracheen. In eckigen Klammern die 


dung mit r, liegt dicht sekundiren Tracheen, Abkiirzungen s. Abb. 1 


vor dieser Stelle. Der 
Fligel faltelt sich beim weiteren Heranwachsen, und zwar im Bereich der 


Intercostalfelder parallel zur Langs- und Querachse, im Bereich der 
Lakunen nur parallel zur letzteren. 


Der Puppenfliigel wird durch das primare Tracheensystem mit Luft versorgt. 
Es mag noch bemerkt werden, da8 von den primaren Tracheen stets Tracheolen 
abzweigen. Sie werden zusammen mit den primaren Tracheen mit Luft gefiillt. 
Kéuter (1932 und 1940) gibt fir Hphestia an, daB diese Tracheolen von der 
Fliigelbasis her in den Fligel gelangten und die primaren Tracheen im Gegensatz 
zu den sekundaéren und den primaren der Makrolepidopteren weder wirkliche 
Aste noch abzweigende Tracheolen beséBen. Wie sich jetzt durch eine verglei- 
chende Untersuchung zeigte, sind die Verhiltnisse bei Hphestia aber nicht anders 


als bei Galleria. 
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Bei einem Puppenalter von etwa 50 Std beginnen die sekundaren 
(imaginalen) Tracheen in den Fliigel einzuwachsen. Ihr Einwachsen 
fallt etwa zusammen mit der Schuppenbildung und ist erst beim Beginn 
der Schuppenausfarbung (bei etwa 130 Std) abgeschlossen. Sekundare 
Tracheen wachsen in simtliche Lakunen, die zu Adern werden, ein. Die 
Lakunenaste, deren Stamm fortfallt, werden von den Tracheen der 
Stémme aus versorgt, an die auch sie selber angeschlossen sind: m, 
enthalt einen Ast [r,] der Radiustrachee, m, und m,; die beiden vorderen 
Aste [cu,] und [cu,] der Cubitustrachee (Abb. 3). Die sekundaren 
Tracheen sind stark verzweigt, am starksten im vorderen Teil des 
Fliigels. 


D. Die Zelldifferenzierung der Sinnesorgane 
Die Hautsinnesorgane der Insekten gehéren zu einer Gruppe epider- 
maler Kleinorgane (Haare, Schuppen, Driisen u.a.), deren Bildungs- 
weise iibereinstimmt. Sie sind bildungsgleich oder plastolog (HENKE 
1936, 1951). 


Die hinsichtlich ihrer Genese zuerst und am besten untersuchten dieser Klein- 
organe sind die Schuppenapparate der Schmetterlinge (StossBERG 1937, 1938). 
Jeder Schuppenapparat besteht aus der Schuppe selbst und einem ihren Stiel 
kragenartig umgebenden Halter, dem Schuppenbalg. Schuppe und Balg werden 
von je einer meist polyploiden Bildungszelle gebildet, die in zwei differentiellen 
Teilungsschritten aus einer Stammzelle entstehen. Bei der ersten dieser Teilungen 
steht die Spindel senkrecht zur Epitheloberflaiche, die untere Zelle degeneriert. 
Die obere macht eine weitere differentielle Teilung durch mit schrag stehender 
Spindel, deren oberer Pol auf dem Fliigel distal vom unteren liegt (im folgenden 
daher kurz als ,,distal schrdge‘‘ Mitose bezeichnet). Durch sie entsteht die gréBere 
Schuppenbildungszelle und die kleinere Balgbildungszelle. ROnscaH (1954) an 
Trichopteren und Krumrn§ (1952) an Lepidopteren konnten nun zeigen, daB bei 
innervierten Haaren die in der ersten differentiellen Mitose nach unten abgegebene 
Zelle nur Sinnes- oder Sinnesstammzelle wird. Sie entspricht damit der degene- 
rierenden Zelle der Schuppenapparate. AuSerdem fand ROnscH noch eine vierte, 
aus einer den anderen vorangehenden differentiellen Teilung hervorgehende Zelle. 
Die Spindel dieser Mitose steht wieder schrig, jedoch mit dem oberen Pol proximal 
vom unteren (daher im folgenden ,,proximal schrdge“ Mitose genannt). Die Ab- 
folge der Teilungen, durch welche die plastologen Kleinorgane entstehen, la8t sich 
durch Dichotomieschemata, wie sie in der Abb. 13 dargestellt sind, veranschau- 
lichen (vgl. Hunker 1951). 

Der Schmetterlingsfliigel trigt innervierte Borsten, Kuppeln und Schuppen, 
allerdings in so geringer Anzahl, daB sich eine genaue Untersuchung der differen- 
tiellen Teilungen an Querschnittspraparaten nur schwer durchfiihren lieBe. Es 
wurde daher im Wesentlichen nur der in Totalpraparaten erkennbare Bau der 
fertigen und sich entwickelnden Sinneskleinorgane untersucht, zumal sich nur so 
die Zellanzahl sicher feststellen 1a8t, und mit den fiir die iibrigen Kleinorgane 
entwickelten Vorstellungen verglichen. 

Kine ausfithrliche morphologische Arbeit iiber Nerven und Sinnesorgane des 
Schmetterlingsfliigels lieferte Voc (1911). Das Verhalten des peripheren Nerven- 
systems wihrend der Metamorphose studierte SoroKrna-AGAFONOWA (1924) am 
Mehlkafer Tenebrio, Franzi (1940) seine Entwicklung in der Larve von Dytiscus. 
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In den letzten Jahren untersuchten R6nscu (1954) an der Trichoptere Limnophilus, 
WIcGLESWoRTH (1953) an der Wanze Rhodnius und KruminS (1952) an der Larve 
von Galleria die Entwicklung peripherer Sinneszellen. Weitere Literatur s. bei 
Rownscuw (1954). 


I. Die Sinnesschuppen 


Innervierte Schuppen stehen vor allem auf den Langsadern und in 
deren Nahe und auf der Randader. Als einzigen Sinnesorgantyp findet 
man sie aber auch auf den Intercostalfeldern, vor allem im vorderen 
Fliigelteil. Ihre Form ist 
schmal lanzettlich, unten 
verjuingt sich die Spreite 
allmahlich in den Stiel, 
oben in eine lang und 
sehr diinn ausgezogene 
Spitze. Die Lange der 
Sinnesschuppen. variiert, 
ist aber im allgemeinen 
etwas geringer als die der 
nicht innervierten Schup- 
pen und bedeutend gerin- 
ger als die der Randfran- 
sen. Sie inserieren in einem 
sehr kleinen, gekappt- 


kugelférmigen Balg. Abb. 4. Sinnesschuppenapparat. Puppe 120 Std. B Balg, 
Bz Balgbildungszelle, H Epidermiszelle, Lz Linsenfér- 

Den Zellapparat der mige Zelle, N Nervenfortsatz, Schz Schuppenbildungs- 
Sinnesschuppen zeigt zelle, SiSch Schuppe, Sz Sinneszelle, 7 Terminalstrang 


die Abb. 4. Sie werden 

von einer Sinneszelle innerviert. Der kugelige bis ellipsoide Sinnes- 
zellkern enthalt, wie es fiir diese Kerne typisch ist, ziemlich grobe auf- 
gelockerte Chromatinbrocken, die an der Kernwand liegen. Er erscheint 
dadurch heller als die umliegenden Kerne der Epithel- und Bildungs- 
zellen. Sein Durchmesser betragt etwa das 1,5—2fache der Epithel- 
kerne und entspricht damit dem kleiner Bildungszellkerne. Das Plasma 
der Sinneszelle farbt sich mit dem Delafieldschen Hamatoxylin gewéhn- 
lich etwas starker als das der iibrigen Zellen, so da8 sich ein distaler 
(zentrifugaler) Fortsatz zur Schuppe hin, der Sinnesfortsatz oder Ter- 
minalstrang, und ein proximaler (zentripetaler), der Nervenfortsatz, 
verfolgen 1aBt. Im Methylenblaupriaparat sind beide, ebenso wie Zelleib 
und -kern, stark blau gefarbt. Fast immer findet sich ein kleiner, 
linsenformiger Kern der Sinneszelle dicht anliegend; das ihm zuge- 
hérige Plasma 148t sich nicht abgrenzen. Dieser Kern gleicht den 
Kernen der Neurilemmzellen, ist aber doch von ihnen deutlich durch 
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seine Chromatinstruktur, die ihn dunkler als jene erscheinen 1aBt, zu 
unterscheiden. Die Schuppe und die Bildungskerne liegen gew6dhnlich 
etwas von der Sinneszelle entfernt. Entsprechend der geringen GrdBe 
von Schuppe und Balg sind auch die Bildungskerne klein: der 
Schuppenbildungskern ist tetraploid, der Balgbildungskern diploid. 
Thre Kleinheit mag der Grund dafiir sein, daB Voge sie nicht gesehen 
bzw. nicht von den Epithelkernen unterschieden hat. Die beiden tibrigen 
Kerne gibt auch erin seiner Abb. 19 wieder, bei dem von ihm mit Hill- 
zellkern bezeichneten Kern diirftees sich um den linsenférmigen handeln. 

Die Entwicklung der Sinnesschuppenapparate 1aBt sich von der Vor- 
puppe der 2. bis 3. Augenklasse an verfolgen. Dann sind ihre Zellgruppen 
friihestens sichtbar, da die Sinneszellen zu dieser Zeit sicher erkannt 


Abb. 5a u. b. Sinnesschuppenanlage. Vorpuppe 5. Augenklasse. a Mit einer, b mit zwei 
Sinneszellen. Biz Bildungszellen, H Epidermiszelle, Lz linsenférmige Zelle, N Nervenfortsatz, 
Sz Sinneszellen 
werden kénnen, und zwar an ihrem grofen rundlichen Kern, der die 
schon beschriebene typische Struktur zeigt (Abb. 5a). Der jetzt immer 
vorhandene linsenférmige Kern liegt der Sinneszelle stets eng ange- 
schmiegt. DaB er spiter manchmal nicht gefunden wurde, beruht wohl 
auf der geringeren Ubersichtlichkeit der alteren Fliigel infolge der vielen 
groBen polyploiden Bildungskerne. Die beiden tibrigen Kerne, die Bil- 
dungszellkerne, sind schwieriger als der Sinneszellkern und der linsen- 
formige Kern, aber doch eindeutig anzusprechen. Sie liegen der Epithel- 
oberseite am nachsten, jedoch immer noch etwas tiefer als die Epidermis- 
kerne. Auferdem sind sie, bei gleicher Chromatinstruktur, kleiner als 
diese. Die Bildungszellkerne und der linsenférmige Kern liegen fast 
stets am distalen Pol der Sinneszelle. Von dieser geht jetzt schon ein 
Nervenfortsatz aus, der sich mit den Fortsaitzen anderer Sinneszellen 
zum Nerven vereinigt. Das Auswachsen der Nervenfortsitze wurde 
nicht beobachtet. Rénscu konnte jedoch zeigen, da& sie zentripetal 

wachsende Fortsitze der Sinneszellen sind. 
Die Nerven waren schon auf den jimgsten untersuchten Fliigeln von 
Neurilemm umgeben. An den diinnen Nerven des Fliigelrandes liegen 
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die Neurilemmkerne weit auseinander, an den dickeren der Fligelbasis 
und denen alterer Tiere dichter. Uber die Herkunft der ersten Neuri- 
lemmzellen kann auf Grund unserer Untersuchungen nichts ausgesagt 
werden. Ihre Zunahme beruht aber mindestens z.T. auf Teilungen 
bereits vorhandener Neurilemmzellen (Abb. 6), sie erfolgt also jedenfalls 
nicht nur durch Hinzukommen weiterer mesodermaler Zellen, wie andere 
Autoren es fiir die ersten Neurilemmzellen vermuten. 

Die Sinneszelle lauft an ihrem distalen Pol spitz aus und scheint 
blind in der Epidermis zu enden. Auf Schnittbildern (5. Augenklasse) 
reichte diese Spitze 
manchmal zwischen den 
Epidermiszellen —hin- x5 
durch bis an die Ober- 
flache der Epidermis, 
ein Hinausragen dar- =—7* 
iiber, wie es ROnscH wfiil*hi 
angibt, wurde nicht be- 
obachtet. Man wird 
aber hieraus kaum 
schlieBen wollen, daB 
- die Sinneszelle schon in 
diesem Alter eine rezep- 


torische Funktion aus- 


tibt. Mit Methvlenblau Abb. 6a—c. Nerven mit Neurilemmzellen. Vorpuppe 
; é = oe b 5. Augenklasse. a Nery des Fliigelrandes, b und c Nerven 
lieBen sich Sinneszellen der Fliigelbasis. c Mitose einer Neurilemmzelle 


und Nerven von der 5. 
Augenklasse an farben. Da8 es frither nicht gelang, mag an den 
groBen technischen Schwierigkeiten bei diesem Objekt liegen. 

Im Verlaufe der Puppenentwicklung weichen die zunichst eng zu- 
sammenliegenden 4 Zellen auseinander. Erst dann erfolgt die Poly- 
ploidisierung des Kernes der Schuppenbildungszelle. Die Sinnesschuppen 
wachsen gleichzeitig mit den tibrigen Schuppen etwa im Puppenalter 
von 35—50 Std aus. 

Es gelang nicht festzustellen, wie die Viererzellgruppen entstehen. 
Da diese Gruppen jedoch bei ihrem Sichtbarwerden stets aus den be- 
schriebenen 4 Zellen bestehen, darf man, wie es schon WIGGLESWORTH 
(1953) fiir die von ihm gefundenen Vierergruppen getan hat, schlieBen, 
daB sie aus Teilungen einer Stammzelle hervorgehen. Hine solche Ent- 
stehungsweise der Zellapparate konnte ROnscu fiir Sinneshaare des 
Limnophilus-Fliigels, und Krumry§ fiir larvale Borsten der Wachs- 
mottenraupe histologisch nachweisen, weiter unten wird das gleiche fur 
Sinnesborsten des Wachsmottenfliigels geschehen. In der Entwicklung 
aller beschriebenen Sinneshaare (RONscH, KruminS, WicGLESWORTH) 
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differenziert sich die Sinneszelle sofort nach dem Ablauf der Mitosen. 
Wir kénnen daher umgekehrt schlieBen, daB auch die Teilungen, aus 
denen die Vierergruppen hervorgehen, erst kurz vor dem Sichtbarwerden 
der Sinneszelle, also in der Augenklasse 2—3, ablaufen. 


II. Die Herkunft weiterer nervoser Zellen im Fliigel 


Haufig findet man in der Fliigelanlage der Vorpuppe tiber der Rand- 
lakune 2 Sinneszellen eng beieinander liegen (Abb. 5b). Sie sind in ihrer 
Form, Farbbarkeit und Struktur des Kerns nicht zu unterscheiden. 
Daraus, daB mit ihnen zusammen stets nur die drei oben (8S. 210) be- 
schriebenen Zellen auftreten, deren Zuordnung zu einer von ihnen vollig 
willkirlich ware, ergibt sich, daB beide Sinneszellen zu einer einzigen, 
fiinfzelligen Sinnesschuppenanlage gehoren. ROnscu fand, daB bei der 
differentiellen Mitose mit senkrechter Spindelstellung statt einer Sinnes- 
zelle eine Sinnesstammzelle entstehen kann, die sich dann in ein oder 
zwei Teilungsschritten in 2 bzw. 4 Sinneszellen teilt. Man wird daher 
auch hier annehmen, daB die beiden Sinneszellen Schwesterzellen sind. 


Auf dem Schmetterlingsfliigel waren bisher nur Sinnesschuppen mit 
einer einzigen Sinneszelle bekannt. Sucht man auf dem Imaginalfliigel 
nach dem Verbleib der zweiten, so findet man in der Nahe der eine 
Schuppe innervierenden Sinneszelle (SZ,) haufig noch eine zweite 
proximal von ihr am Nerven liegende Zelle von ahnlichem Aussehen 
und ahnlicher Kernstruktur (Abb. 7). Es kann kein Zweifel dartiber 
bestehen, da dieses die 2. Sinneszelle (SZ,) ist. Manchmal liegen die 
beiden Zellen wie im Vorpuppenfliigel eng aneinander (Abb. 7a). Man 
mochte zunadchst meinen, da es sich in diesen Fallen um Sinnesschuppen 
mit 2 Sinneszellen handelt, die man bisher tibersehen hat, oder die speziell 
bei Galleria und Ephestia, fiir die ich sie ebenfalls nachweisen konnte, 
vorkommen. In vielen Fallen liegt jedoch SZ, ein betrachtliches Stiick 
von SZ, entfernt, manchmal noch erheblich weiter als es in den Abb. 7b 
und c¢ dargestellt ist. Sie liegt dann immer dem Nerven dicht ange- 
schmiegt, ihr Kern ist demzufolge, im Gegensatz zum rundlichen Kern 
der SZ,, gewohnlich langgestreckt. Um ganz sicherzugehen, da8 diese 
Zellen tatsaichlich SZ, sind, wurde gepriift, ob sie nur in der Nachbarschaft 
von SZ, oder auch allein vorkommen. Das letztere war jedoch nie der 
Fall. Die Anzahl simtlicher Sinneszellen vom Typ der SZ, entspricht 
der der Sinnesschuppenanlagen mit 2 Sinneszellen in der Vorpuppe. Die 
histologischen Bilder erlauben zwar nicht, es vollig auszuschlieBen, daB 
auch SZ, die Schuppe innerviert, irgendwelche Anzeichen dafiir fanden 
sich jedoch nicht, auch nicht in Methylenblaupraparaten, in denen SZ, 
und SZ, typische Nervenfarbung zeigten. Dieses, der oft recht weite 
Abstand der beiden Zellen voneinander und die Lage und Verformung 
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der SZ, am Nerven machen es unwahrscheinlich, daB auch sie eine 
Sinneszelle der Schuppe mit rezeptorischer Funktion ist. 


Uber die Funktion der SZ, laBt sich auf Grund der Praparate nichts sagen. 
Mehrfach wurden bei Insekten periphere Sinneszellen mit zahlreichen freien Nerven- 
endigungen gefunden (z. B. RicHarp 1950, Mzyer 1955), um solche handelt es 
sich in unserem Falle offenbar nicht. Die SZ, scheint vielmehr einem anderen Typ 
anzugehoren, der schon von verschiedenen Autoren beschrieben wurde. SoROKINA- 
Acaronowa (1926) fand ,,Nervenzellen‘‘ an den Beinnerven der jungen Puppe 
von Tenebrio, Franzu (1940) an den peripheren Nerven im Abdomen von Dytiscus. 
WIGGLESWoRTH (1953) beschreibt an den Vereinigungsstellen zweier Nerven 
triangulare Zellen, die er fiir Neurilemmzellen halt. Diese Auffassung wird von 


Abb. 7a—c. Zusammengehérige Schuppensinneszellen und nervése Zellen. Puppe 120 Std. 
E Wpidermiszelle, Lz linsenférmige Zelle, N Nerv, Szy Schuppensinneszelle, Szyz nervése 
Zelle, SchB Schuppenbildungszelle 


Meyer (1955) kritisiert. Mmyrr fand ebenfalls an den Vereinigungsstellen zweier 
Nerven solche Zellen, halt sie aber ihres Baues wegen fiir nervés und nimmt an, 
daB sie der Reiziibertragung dienen. Neben ihnen fand er gleichaussehende Zellen 
mit ein bis zwei freien Fortsatzen, fiir die er rezeptorische Funktion vermutet. 
Unsere SZ, stimmt in ihrem Aussehen und ihrer Lage mit den von diesen Autoren 
abgebildeten Zellen iiberein. Auch sie kann an Nervengabelungen liegen und ist 
dann triangular ausgezogen (Abb. 7c). Wir hatten die Zelle bisher ihrer Herkunft 
wegen Sinneszelle genannt. Da wir jedoch tber ihre Funktion nichts Sicheres 
aussagen kénnen, ist es richtiger, sie ,,nervdse Zelle‘‘ zu nennen. 

Bisher war nur bekannt, da8 die primaren Sinneszellen von Klein- 
organen, wie Sinneshaaren, -schuppen und -kuppeln durch differentielle 
Zellteilungen entstehen. Unsere Untersuchung zeigt nun, daB auf dem 
Fliigel von Galleria auch am Nerven liegende, ,,nervése Zellen‘‘ durch 
diese differentiellen Mitosen entstehen, und zwar als Schwesterzellen der 
primiren Sinneszellen der Sinnesschuppen. Die Beziehung zwischen der 
Schuppensinneszelle und der am Nerven liegenden nervésen Zelle ist 
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bei Galleria also gerade umgekehrt wie in den Annahmen von SOROKINA- 
AGAFONOWA und FRANzL, die die Sinneszellen der Haare von ihren 
unseren nervosen Zellen entsprechenden ,,Nervenzellen“ herleiteten, 
ohne diese Ansicht freilich belegen zu kénnen. Man darf jetzt sogar ver- 
muten, daB auch die iibrigen von den verschiedenen Autoren in oder 
nahe der Epidermis gefundenen freien, d. h. nicht an sensorische Klein- 
organe gebundenen nervésen Zellen durch die in der Entwicklung dieser 
Kleinorgane ablaufenden differentiellen Zellteilungen entstehen. Sinnes- 
zellen, Nerven und ihnen anliegende nervése Zellen, also das ganze 
sensorische Nervensystem der Peripherie des Insektenk6rpers, soweit es 
sich noch wahrend der Larvenentwicklung und der Puppenmetamorphose 
entwickelt, wiirden dann auf einheitliche Weise direkt aus dem Ektoderm 
gebildet werden. Man miifte diese Hypothese an Organen mit einer 
gréBeren Anzahl freier und an Kleinorgane gebundener Sinneszellen 
priifen, wozu der Schmetterlingsfliigel nicht das geeignete Objekt ist. 


III. Die Sinnesborsten 


Innervierte Borsten stehen am distalen Teil des Fligelrandes auf der 
Unterseite, etwa vom Radius 1 bis zum Cubitus 2 (s. unten). Sie sind 
recht dick, leicht gekrimmt und gemshornartig geformt. VOGEL be- 
zeichnet sie als Haare, wegen ihrer Form ist es aber sinnvoller, bei der 
schon von FREILING benutzten Bezeichnung ,,Borste“ zu bleiben. Sie 
sind durch einen niedrigen, dicken Basalring im Fligel befestigt. 

Der Zellapparat der Sinnesborsten (Abb. 8) besteht aus 8 Zellen, 
von denen 3 polyploid sind. . Sieht man auf die Unterseite des Fliigels, 
so liegt er in gerader Verlangerung der Borste proximalwarts von ihr 
tief in der Epidermis. Der Borste am nachsten ist der Ringbildungskern 
gelegen, dann folgt, ihn teilweise tiberdeckend, der Borstenbildungskern. 
Der dritte polyploide Kern schmiegt sich der Sinneszellgruppe, meist 
an ihrem proximalen Ende, eng an; er kann aber auch an ihre Seite 
verschoben sein. Gewéhnlich umgreift er die Sinneszellgruppe kappen- 
formig. Er liegt meistens von allen 8 Kernen am tiefsten unter der 
Epitheloberflache. Der kappenférmige Kern und der Balgbildungskern 
sind tetraploid, der Borstenbildungskern ist oktoploid, wie sich aus 
Chromozentrenzihlungen ergab. Die 3 Kerne sind bereits von VoGEL 
(1911) gefunden und von ihm als Hiillzellkerne bezeichnet worden. 
Zwischen den 3 Bildungszellen liegt eine Gruppe von Sinneszellen. Es 
sind stets 5 Kerne vorhanden, von denen sich 4 eindeutig als Sinneszell- 
kerne ansprechen lassen. Diese sind sehr klein, kleiner als die Sinnes- 
zellkerne der Sinnesschuppen und -kuppeln, und annihernd kugelig. 
Der 5. Kern ist meistens etwas kleiner als die tibrigen und etwas starker 
abgeplattet. AuBerdem unterscheidet er sich von ihnen in der Chromatin- 
struktur, wie Abb. 8 zeigt. Diese’ Unterschiede sind indessen nicht groB 
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und nicht immer mit Sicherheit zu erkennen. In guten Methylenblau- 
praparaten finden sich stets bei jeder Sinnesborste nur 4 gefirbte Zellen. 
Offenbar sind also nur 4 der 5 Zellen Sinneszellen. Der 5. Kern kénnte 
dem linsenférmigen, der Sinneszelle anliegenden Kern der Sinnesschup- 
penapparate entsprechen, tiber dessen Bedeutung ebenfalls nichts be- 
kannt ist. VocEn hat in seinen Abb. 25 und 26 nur 4 Sinneszellen 
gezeichnet und dazu geschrieben, da8B ,,meist‘‘ 4 Zellen vorhanden seien. 
Auch andere Autoren geben fiir ihre Objekte eine Variabilitat der Sinnes- 
zellanzahl an (z. B. ZAGwinicHowsx1 1933 fiir Panorpa 3—5, meist 4). 
Bei Galleria sind es immer die 5 
beschriebenen Zellen, andere An- 
zahlen wurden nicht beobachtet. 

Die Achterzellgruppen der 
Sinnesborsten entstehen folgen- 
dermaBen: In der Vorpuppe 
macht die Epidermis eine Mito- 
senperiode durch. Die Teilungen 
der Epidermiszellen erreichen in 
der Augenklasse 3 ihren Héhe- 
punkt, in der Augenklasse 4 
hoéren sie auf. Gegen Ende der 
Augenklasse 4 und in der Augen- 
klasse 5 findet man wieder Mito- 
sen in der Unterseitenepidermis Abb. 8. Sinnesborstenapparat. Puppe 120 Std. 
der Randlakune des Fliigels Bo Borste, Bz Borstenbildungszelle, Kz kap- 


ts G penférmige Zelle; Lz linsenférmige Zelle; 
(Abb. 9). Zum Teil liegen diese Ri Ring; Riz Ringbildungszelle; 
Mitosen einzeln, zum gréBeren Sz Sinneszellgruppe 


Teil bereits in Zellgruppen, die 

durch einen Spalt von den Epidermiszellen getrennt sind. Man findet 
Gruppen mit bis zu 8 Zellen. Die durchschnittliche Anzahl der Zellen 
pro Gruppe nimmt mit dem Alter der Vorpuppen zu. Unmittelbar vor 
der Puppenhautung im engeren Sinne sind nur noch Achtergruppen 
ohne Mitosen vorhanden. Ihre Zellen sind kleiner und liegen tiefer als 
die Epidermiszellen. Zellgrenzen lassen sich zwischen ihnen nicht 
erkennen. Jede dieser Achtergruppen gehort, wie ihr Schicksal wihrend 
der weiteren Metamorphose erweist, zu einer Sinnesborste. Die 8 Zellen 
des Borstenapparats entstehen also in spaiten Vorpuppenstadien im 
Verlaufe von sieben, rasch aufeinanderfolgende Teilungen aus einer 
Stammzelle. 

Die Lage der sich teilenden Gruppen unter der Randlakune und das 
Fehlen weiterer Mitosen im Fliigel, lieBen es méglich erscheinen, auf 
Langsschnitten genaueren Aufschlu8 tiber die Abfolge der Teilungen zu 
erhalten. Leider erfiillte sich diese Hoffnung nicht ganz. Immerhin 


216 ULricH CLEVER: 


zeigen einige der Teilungsbilder senkrechte ‘und schrage Spindelstel- 
lungen, wie sie SrossBERG und Rowscx# fir die differentiellen Mitosen 
beschreiben. Bei der ersten differentiellen Teilung steht nach R6nscu die 
Spindel proximal schrag, wie die der Abb. 10a, bei der es sich ebenfalls um 
die erste der Teilungen, durch welche die Achtergruppen entstehen, 
zu handeln scheint. Dann folgt bei RONscu und SrossBERG eine Mitose, 
bei der die Spindel wie in Abb. 10b senkrecht steht und schlieBlich eine 
mit distal-schriger Spindelstellung entsprechend der Abb. 10c. Diese 
Mitose gehért offenbar ebenfalls zu einer alteren Zellgruppe. Man darf 
aus der Ubereinstimmung dieser Befunde mit den Ergebnissen von 


Abb. 9a—c. Sinnesborstenanlagen. Vorpuppe 5. Augenklasse. a Achtergruppe, b, c Ent- 
wicklungsstadien. Distal oben. H Epidermiszellkern. Die Zahlen in a bedeuten Abstand von 
der Epitheloberflache. 1 = dicht an der Oberfliche, 4 = am tiefsten darunter 


SrossBERG und ROnscu schlieBen, daB auch die Achterzellgruppen der 
Randsinnesborsten durch differentielle Zellteilungen entstehen, obwohl als 
Ergebnis zunachst acht gleichaussehende Kerne aus diesen Teilungen 
hervorgehen. 

Die weitere Differenzierung der Achtergruppenzellen findet in der 
jungen Puppe statt. In Fligeln 3 Std alter Puppen haben die Sinnes- 
zellen noch keine Nervenfortsétze und farben sich noch nicht mit 
Methylenblau. Etwas spater sind die Nervenfortsitze ausgewachsen 
und an die bereits vorhandenen Nerven angeschlossen. Das Auswachsen 
der Fortsatze selbst wurde, wohl wegen der geringen Entfernung der 
Achtergruppen von den vorhandenen Nerven, nicht beobachtet. Sinnes- 
zellen und Nerven sind nun mit Methylenblau farbbar. In der 50 Std 
alten Puppe wird der kiinftige, imaginale Fliigelrand durch die Reihe der 
groBen Randfransenbildungskerne markiert. Sie liegen tiber der Mitte 
der Randlakune in der Epidermis. Ein Teil der Randlakune gehért also 
der degenerierenden Randzone des Fliigels an. Die drei inzwischen 
polyploid gewordenen Zellen des Sinnesborstenapparates liegen zwischen 
den Randfransenbildungszellen, und zwar liegt jetzt auSer dem Borsten- 
und dem Ringbildungskern auch der dritte polyploide Kern an der 
Basis des auswachsenden Borstenfortsatzes (Abb. 11). Diese Lage des 
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dritten polyploiden Kernes deutet darauf hin, da8 auch er sich an der 
Bildung der sich spater kutikularisierenden Teile des Borstenapparates 
beteiligt. Die tibrigen 5 Zellen der Achtergruppe, die Sinneszellen, und 
die linsenférmige Zelle ragen iiber den kiinftigen imaginalen Fliigelrand 
hinaus in den spiter degenerierenden Teil des Lakunenepithels hinein. 
Thre Nervenfortsatze wenden sich zunadchst nach auBen und verlaufen 
dann im rickléufigen Bogen zum Randlakunennerven. Wenn spiiter 


Alégelrand —~ 


Abb. 10 a—c Abb. 11 


Abb. 10a—c. Zellteilungen in Sinnesborstenanlagen. Vorpuppe 5. Augenklasse. a proxi- 
mal-schrége, b senkrechte, c distal-schrige Mitose 


Abb. 11. Auswachsende Sinnesborste und Randfransen. Puppe 50 Std. Distal oben. Bo 

Sinnesborstenfortsatz; Bz Borstenbildungszelle; Kz kappenférmige Zelle; N Nerv; Rf aus- 

wachsender Randfransenfortsatz, Rfz Randfransenbildungszelle; Riz Ringbildungszelle; 
Sz Sinneszeligruppe 


der AuBenteil der Randlakune degeneriert und der Rand des Imaginal- 
fliigels entsteht, wird die Sinneszellgruppe mit ihren Nervenfortsdtzen 
und dem ihr anliegenden, spater kappenférmigen Bildungskern proximal- 
warts verlagert. Auf diese Weise kommt die in Abb. 8 dargestellte end- 
giiltige Anordnung der Zellen des Borstenapparates zustande. 


IV. Die Sinneskuppeln 


Als dritter Sinnesorgantyp kommen auf den Adern, Sinneskuppeln 
vor. Je ein gewohnlich aus einer proximalen und einer distalen Kuppel 
bestehendes Paar steht an den Aderenden auf der Fligelunterseite, 
einige weitere auf den Adern der Flache auf beiden Fliigelseiten. Die 
Kuppeln sind uhrglasartig gewélbte Gebilde, die von einem flacheren 
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Wall umgeben sind. In der Mitte befindet sich eine kleine Einsenkung. 
Thr Bau ist bei VoaEL naher beschrieben. 

Zu einer Kuppel gehéren stets vier Zellen, zwei Bildungszellen, eine 
Sinneszelle und eine linsenférmige Zelle. Die Bildungskerne scheinen 
wie die der Borsten tetra- und oktoploid zu sein. Die Abb. 12 zeigt die 
Kerne eines Randkuppelpaares. Die Bildungskerne liegen den Kuppeln 
eng in einer Weise an, wie es fiir den Schuppen- und Balgbildungskern 
der Schuppen typisch ist. Meistens jedoch sind die Bildungskerne weit 
proximalwarts verschoben, so da die zur distalen Kuppel gehorigen 
Kerne in der Nahe der proximalen, die der proximalen bei den Sinnes- 


Abb. 12. Zellapparate eines Randkuppelpaares. Biz Bildungszelle; E Epidermiszelle; 
K Kuppel; Lz linsenférmige Zelle; Sz Sinneszelle. Die Zahlen bezeichnen die Zugeh6rigkeit 
zu einer der beiden Kuppeln 


zellen zu finden sind. Sie sind aber trotzdem als Kuppelbildungskerne 
eindeutig ansprechbar, denn so nahe am Fligelrand kommen aufer 
ihnen nur noch die hochpolyploiden und daher gréBeren und dunkleren 
Bildungskerne der Randfransen vor. Die Sinneszellen der Kuppeln 
sind sehr groB, ihr Kern ist weit gréBer als der der Borsten-, auch als der 
der Schuppensinneszellen. Die genaue Anzahl der Chromozentren ist 
schwer festzustellen, jedoch scheinen simtliche Sinneszellkerne diploid 
zu sein. Der linsenformige Kern liegt stets der Sinneszelle eng an, in 
einer entsprechenden Lage fanden wir ihn schon in den Zellapparaten 
der Sinnesschuppen (s. oben S. 209). 

Die Entwicklung der Sinneskuppeln lieB sich nicht vollstandig auf- 
klaren. Die Kuppelzellgruppen sind von den Sinnesschuppengruppen 
mit nur einer Sinneszelle im Vorpuppenfliigel nicht zu unterscheiden. 
Wahrend aber die letzteren simtlich auf der Fliigeloberseite gelegen 
sind, liegt je ein Kuppelpaar stets auf der Unterseite an der Miindung 
der Langsadern in die Randader. Die hier gefundenen Sinneszellpaare 
gehoren also sicher zu Kuppeln. Gruppen, bestehend aus einer Sinnes- 
zelle, einem linsenférmigen Kern und zwei Bildungkernen fanden sich 
an diesen Stellen friihestens in der 5. Augenklasse. Da sich diese Gruppen 
auBerdem noch nicht mit Methylenblau farben und manchmal erst eine 
der beiden vorhanden ist, darf man annehmen, daB sie in dieser Zeit erst 
entstehen. Wie schon bei den Sinnesschuppen schlieBen wir auch hier 
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aus dem stadndigen gemeinsamen Vorkommen und gleichzeitigen Auf- 
tauchen der 4 Kerne auf ihre Entstehung aus einer Stammzelle. 


V. Diskussion 


Fat man die Zelltypen und -anzahlen der drei hier beschriebenen 
Sinnesorgane zusammen, so ergibt sich folgendes: Gemeinsam sind 
diesen Sinnesorganen je zwei, meist polyploide Bildungszellen und eine 
Sinneszelle, an deren Stelle eine Gruppe von zwei (bei gewissen Schuppen) 
oder vier (bei den Borsten) Sinneszellen treten kann. Den Sinneszellen 
der Schuppen und Kuppeln liegt eine linsenférmige Zelle an, ihr ent- 
spricht wahrscheinlich eine Zelle mit sinneszellkernahnlichem Kern im 
Borstenapparat. Zu den Sinnesborsten gehért auBerdem noch eine 
dritte polyploide Zetle. In Ubereinstimmung mit den Ergebnissen 
anderer Autoren (StossBERG, RONsScH) darf man annehmen, da8 diese 
Zellgruppen aus einer Stammzelle durch differentielle Zellteilungen 
entstanden sind. 

Vergleicht man die jetzt gefundenen Zelltypen der Sinnesorgane mit 
den von zahlreichen Autoren fiir andere Kleinorgane der Insekten 
beschriebenen und versucht man, sie in die Teilungsschemata HENKEs 
(s. 8. 208) einzuordnen, so gelingt das fiir die beiden Bildungszellen und 
die Sinneszelle sofort. Diese drei entsprechen den aus’ den beiden von 
STrossBERG und RdoOnscu beschriebenen differentiellen Mitosen mit 
senkrechter und distal-schrager Spindelstellung hervorgehenden Zellen. 
Zu fragen bleibt noch nach der linsenférmigen Zelle und der dritten 
polyploiden Zelle des Borstenapparates. 


WIGGLESWORTH (1953) untersuchte die Entstehung von Sinneshaaren 
auf dem Abdomen von Rhodnius prolizus. Als friihestes Stadium konnte 
er vier stets beieinanderliegende, von den Epithelkernen unterscheid- 
bare Kerne ansprechen. Er schloB8, ebenso wie wir es oben getan haben, 
auf die Entstehung dieser 4 Zellen aus einer Stammzelle. Von einer 
dieser Zellen wichst dann ein Nervenfortsatz aus, wahrend einer der vier 
Zellkerne linsenférmige Gestalt annimmt und sich der Sinneszelle eng 
anlegt. Die beiden anderen Zellen lassen sich ihrer spateren Funktion 
nach als Haar- und Ringbildungszellen ansprechen. Seine Abb. 7 (e ff.) 
entspricht véllig den Bildern aus der Entwicklung der Sinnesschuppen- 
und Sinneskuppelgruppen bei Galleria (s. Abb. 5a). Es liegt daher nahe, 
die bei Galleria beschriebenen linsenférmige Zelle mit der entsprechend 
aussehenden Zelle bei Rhodnius gleichzusetzen. Auch Hst' (1937) 
bildet einen gleich aussehenden Kern in den Zellapparaten von Sinnes- 
haaren der Antenne von Pieris rapae ab und schreibt dazu, daB sich ein 
solcher Kern stets der Sinneszelle anliegend finde. WiagLEsworTH und 
Hsit bezeichnen diese Zelle als Neurilemmzelle. Bei Galleria ist sie 

15* 


220 ULRICH CLEVER: 


indessen gut von den die Nerven umgebenden Neurilemmkernen zu unter- 
scheiden. Es ist auch nicht sehr wahrscheinlich, da8 zu den zahlreichen 
vorhandenen Neurilemmzellen noch eine weitere auf dem komplizierten — 
Wege der differentiellen Teilungen hinzugefiigt wird. Ich habe daher die 
Bezeichnung Neurilemmzelle vermieden, sondern diese Zelle neutral, 
wegen der Form ihres Kernes, linsenformige Zelle genannt. Uber ihre 
Funktion ist nichts bekannt. 


Ronscou (1954) fand bei der Untersuchung der Sinneshaare auf dem 
Fliigel der Trichoptere Limnophilus flavicornis ebenfalls auBer den 
beiden Bildungszellen und der Sinneszelle noch eine 4. Zelle, die er als 
Nebenzelle bezeichnete. Sie soll an der Entstehung der Kutikularbildung 
beteiligt sein. AuBer den beiden von StossBERG beschriebenen differen- 
tiellen Teilungen mit senkrechter und distal-schrager Spindelstellung 
fand ROnscu eine Mitose mit proximal-schrager Spindelstellung, die den 
beiden anderen vorangeht (s. S. 208 und 216). Wahrscheinlich entsteht 
durch sie die Nebenzelle und die Stammzelle der beiden anderen dif- 
ferentiellen Mitosen. Eine entsprechende Zelle scheint im Schuppen- 
apparat von Schmetterlingen vorhanden zu sein. Hs liegt nun sehr nahe, 
die dritte polyploide Zelle des Borstenapparates, fiir die sich, wie fiir die 
Nebenzelle von Limnophilus, eine Beteiligung an der Entstehung der 
Kutikula wahrscheinlich machen 1aBt (s. S. 217), mit dieser Zelle gleich- 
zusetzen. 

K. HENKE (miindliche Mitteilung) hatte schon frither daran gedacht, 
der ,,Neurilemmzelle‘’ WiaaLEwortHs den der Nebenzelle ROnscHs 
entsprechenden Platz in den Teilungsschemata zuzuweisen. Dem schien 
aber die unterschiedliche Aufgabe der beiden Zellen in einander ent- 
sprechenden Organen zu widersprechen. Nach meinen Untersuchungen 
liegt nun in den Zellgruppen der Sinnesborsten von Galleria sowohl eine 
Zelle (die dritte polyploide, kappenférmige Zelle), die sich mit der 
Nebenzelle ROnscus, als auch eine weitere (die linsenférmige Zelle), die 
sich mit-der Neurilemmzelle WiaGLEswortHs vergleichen liBt. Wenn 
man annimmt, dak diese beiden Zellen aus der Teilung einer Zelle hervor- 
gehen, und zwar derjenigen, die im Teilungsschema an der Stelle der 
Nebenzelle ROnscus steht, dann lassen sich die Widerspriiche zwischen 
den Befunden Rénscus und WiacLEswortus leicht iiberbriicken. Denn 
nach dieser Vorstellung wiirde durch die erste, proximal-schrage 
differentielle Teilung auSer der Bildungszellen-Sinneszellen-Stammzelle 
eine weitere Zelle entstehen, die bei den Sinnesborsten in einem zweiten 
Teilungsschritt 2 Zellen aus sich hervorgehen laBt, von denen die eine 
zum Borstenapparat, die andere zur Sinneszellgruppe als Hilfszelle 
hinzutritt. Man kann sie als Hilfszellenstammzelle bezeichnen. 


Die Lage der Kerne in der in Abb. 9a dargestellten Achtergruppe liBt sich 
leicht in diesem Sinne deuten: Am tiefsten unter der Epitheloberflache liegen die 
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vier distalen Kerne, sie entsprechen den Sinneszellkernen (vgl. Abb. 11). Proximal 
davon liegen 2 Kerne, deren distaler, entsprechend einer distal-schragen Mitose, 
uber seinem vermutlichen Schwesterkern liegt, der Borsten- und der Ringbildungs- 


kern. Seitlich daran liegt 
schlieBlich ein Kernpaar, 
dem Aussehen nach eben- 
falls ein Schwesterkernpaar, 
dessen distaler Kern tief 
und zu den Sinneszellen hin, 
dessen proximaler hoch 
und zu den Bildungszellen 
hin liegt. In ahnlicher An- 
ordnung liegen die Kerne in 
zahlreichen,wenn auch nicht 
inallen Achtergruppen. 

Bei anderen Klein- 
organen kann die Tei- 
lung der  Hilfszellen- 
stammzelle unterblei- 
ben. Sie wird dann ent- 
weder zur akzessorischen 
Bildungszelle, wie die 
Nebenzelle ROnscus, 
oder zur akzessorischen 
Zelle des Sinnesappara- 
tes, wie die Neurilemm- 
zelle WIGGLESWORTHS 
bzw. unsere linsenfor- 
mige Zelle der Sinnes- 
schuppen und -kuppeln. 
Legt man diese Annah- 
me zugrunde, so lassen 
sich die Teilungssche- 
mata der Abb. 13 fir 
die drei oben beschrie- 
benen Sinnesorgantypen 
aufstellen. 

Auf Grund unserer 
Ergebnisse Jat sich 
auch den Befunden von 


Linsentormige Lele 


Happentormige Zelle 
Hingbildungszelle 

st 
borstenbildungszelle 


Sinneszellen 


_ Linsentormige Lele 
Balgbildungzelle 


St 
Sthuppenbildungszelle 


Sinnes zelle 


Nervose ZeHle b 


Linsentormige Zelle 
} bildungszelle 
Sinneszelle c 


Abb. 13a—c. Teilungsschemata der Fligelsinnesorgane. 

a Sinnesborstenapparat, b Sinnesschuppenapparat mit 

nervoser Zelle, c Sinneskuppel- und Sinnesschuppen- 
apparat. St Stammzelle 


SoroKINA-AGAFONOWA eine neue Deutung geben, die in Hinklang mit 
den neueren Ansichten tiber die Herkunft der Sinneszellen der epider- 
malen Kleinorgane bei Insekten steht. 


“ Die Befunde Soroxrna-AGaronowas lassen sich zusammengefaBt so dar- 
stellen: In mit Methylenblau gefarbten ganz jungen Puppenbeinen von Tenebrio 
findet sich eine geringe Anzahl einzelner Sinneszellen, spater finden sich dort 
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zahlreiche Gruppen von Sinneszellen und auch mehr Kinzelsinneszellen als friher, 
die aber, sobald sie sich mit Methylenblau anfarben, stets schon AnschluB an Nerven 
haben. Dabei sitzen oft Gruppen und Einzelsinneszellen an demselben Nerven. 
Ob in noch spateren Stadien wieder nur Einzelsinneszellen da sind, geht aus dem 
Text nicht klar hervor. Auf der Abb. 1 Tafel I sind jedoch zahlreiche Gruppen 
sichtbar, obwohl bereits simtliche Haare voll ausgebildet sind. AuBerdem wurden 
die Totalpraparate nur mit Methylenblau gefarbt, welches sich fiir histologische 
Untersuchungen schlecht eignet, so da vielleicht auch noch Gruppen als Einzel- 
zellen angesprochen wurden. Aus dem plétzlichen Auftauchen von Sinneszell- 
gruppen schlieBt Soroxina-AGaFronowa nun, daf sich die wenigen vorher vorhan- 
denen einzelnen Sinneszellen geteilt hatten und an die Haare herangeriickt waren. 
Die Nervenfortsatze sollen dabei diese Teilung mitgemacht haben. Mitosen wurden 
von der Autorin nicht beobachtet. Weitere Sinneszellen sollen aus Zellen ent- 
stehen, die an den Nerven liegen, wie es auch FRanzu beschreibt. Darauf wurde 
schon oben (S. 214) eingegangen. 

Unsere Untersuchung hat nun gezeigt, daB die Sinneszellen in Schiiben ge- 
bildet werden. In der jungen Vorpuppe entstehen nur die einzelnen Sinneszellen 
der Sinnesschuppen. Sie und die von ihnen gebildeten Nerven sind bis in die junge 
Puppe hinein die einzigen sich mit Methylenblau farbenden Elemente. In der 
spaten Vorpuppe sind aber schon die Teilungen abgelaufen, welche die Viersinnes- 
zellgruppen der Borsten geliefert haben (s. oben S. 215 und 217). Farbt man nun 
ganz junge und etwas altere Puppen, bei denen sich die Vierergruppen gerade zu 
Sinneszellen differenziert haben und sich ebenfalls blau farben, so bekommt man 
die Bilder, die Sornoxrina-AGaFronowa beschreibt. Es besteht also nicht der ge- 
ringste AnlaB, an ihrer Deutung festzuhalten. Die Arbeit jener Autorin wird hier 
nur ausfiihrlicher diskutiert, weil sie in verschiedene zusammenfassende Darstellun- 
gen Hingang gefunden hat (HanstrROm 1929, WEBER 1933). 


E. Die Nerven und ihre Beziehungen zu den iibrigen Versorgungssystemen 

Im Imagofliigel sind simtliche Adern auBer der B-Axillaris immer mit 
Nerven besetzt (Abb. 14a). In der f-Axillaris wurde in iiber 30 mit 
Methylenblau gefaérbten Praiparaten nur einmal ein kurzer, etwa in der 
Mitte der Ader beginnender Nerv gefunden. Die wenigen Sinnesorgane 
des hinteren Fligelrandes fiihren ihre Nerven gewohnlich direkt durch die 
Randader zur Fligelbasis, manchmal zunichst durch die Randader 
distalwarts und dann durch die «-Axillaris basalwarts. Die Randader 
enthalt auSerdem immer von der Mitte des Vorderrandes bis zur «-Axil- 
laris die gréBtenteils vereinigten Nervenfortsadtze der zahlreichen Sinnes- 
organe des Fliigelrandes. Die Nerven der beiden an den Cubitus an- 
geschlossenen Mediaaste vereinigen sich mit dem Cubitusnerven. Auf- 
fallenderweise verliuft der m,-Nerv nicht durch die 7,-Ader zur Fliigel- 
basis, sondern durch den nicht zur Ader entwickelten Teil der 7o-Lakune. 
Meistens, wie in Abb. 14a und 15, vereinigt sich mit ihm der Nerv der 
ry-Ader, der aber auch wie in Abb. 14¢ an den Nerven der r,-Ader an- 
geschlossen sein kann. 

Das Nervensystem des Fliigels ist rein sensorisch. Seine Entwicklung 
untersuchte R6nson (1953) an der Trichoptere Limnophilus flavicornis. 
Er konnte zeigen, daB die sensorischen Nerven als Fortsatze primarer 


Zur Zelldifferenzierung und Musterbildung im Wachsmottenfliigel 223 


Sinneszellen zentripetal wachsen. Entsprechendes fand WiG@LESWoRTH 
(1953) am Abdomen der Wanze Rhodnius prolizus. Ntrsou (1952) er- 
schlo8 das zentripetale Auswachsen der sensorischen Fliigelnerven aus 
seinen Operationsexperimenten an Telea polyphemus. Im Galleria- 
Fligel entstehen die Sinneszellen und ihre Nerven, wie im vorigen 
Kapitel beschrieben 
wurde, hauptsachlich in 
2 Schiiben in Vorpuppen 
der Augenklasse 2—3 
und in Vorpuppen der 
Augenklasse 5, bzw. in 
jungen Puppen. Von 
den in Vorpuppen der 
2. bis 3. Augenklasse aus- 
wachsenden Nerven- 
fortsdtzen wird bereits 
das vollstindige Ner- 


venmuster gebildet 
(Abb. 14b). Zur Ent- 
wicklungsphysiologie 


' des Nervensystems er- 
geben sich damit 2 F'ra- 
gen: Nach welchen Fak- 
toren richten sich die 
zuerst auswachsenden 
Nerven bei der Bildung 
ihres , Konfluenz- 
musters‘(HENKE 1953), 
und wie finden die spa- 
ter auswachsenden An- 
schluB an dieses Muster ? ; 

Abb. 14a—c. Nervensystem. a Imago, b Vorpuppe 


Ein Vergleich der 5. Augenklasse. c AnschluB des r.-Nerven an den 


iot 7,-Nerven. Aderbezeichnungen s. Abb. 1. Nerven in 
Abb. 14 und 2b whe AD a und c ausgezogen, in b gestrichelt wiedergegeben. 
daB das Nervenmuster Adern in a und ¢ punktiert 


kein vollstaindiges Ab- 

bild des Lakunenmusters zur Zeit des Auswachsens der ersten 
Nervenfortsaitze ist. AuBer dem proximalen Teil der r,-Lakune sind 
nur solche Lakunen besetzt, die sich spaiter zu Adern entwickeln. 
Die B-Lakune enthalt allerdings gewohnlich keinen Nerven, obwohl sie 
zur Ader wird. Daf ein Nerv darin vorkommen kann, zeigt aber, daB 
kein in der Ader selbst liegender Unterschied zwischen ihr und den 
iibrigen Adern besteht. Ihre haufige Nichtbesetzung mit einem Nerven 
beruht vielmehr darauf, da8 im hinteren Fligelteil sehr wenig Sinnes- 


my 
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organe liegen, auf der -Axillaris nicht einmal das fiir alle tibrigen Adern 
typische Kuppelpaar. Die Ubereinstimmung des Nervenmusters mit 
dem Adermuster la8t sich am einfachsten so erklaren, daB bereits zur 
Zeit des Auswachsens der ersten Nervenfortsatze, also in Vorpuppen der 
Augenklasse 2—3, bestimmte Lakunen zu Adern determimert sind, und es 
dieser Determinationszustand und nicht ein besonderer Faktor bewirkt, 
durch welche Lakunen Nerven zentripetal wachsen kénnen. Das ge- 
legentliche Vorkommen eines Nerven in der f-Axillaris spricht fiir diese 
Annahme. Denn sonst ist es schwer einzusehen, warum diese Ader, 
obwohl sie fast nie einen Nerven enthalt, tiberhaupt fiir das Einwachsen 
eines Nerven geeignet 
ist. Den Sonderfall des 
proximalen Teiles der 
ro-Lakune, der unserer 
Annahme zu widerspre- 
chen scheint, kénnte 
man so deuten, daB 


Abb. 15. Abzweigung von 7, und m, vom Radius 1 mit dieses Lakunenstiick 
Nerven (gestrichelt) und sekundirer Trachee " : 
(ausgezogen). Aderbezeichnungen s. Abb. 1 zur Zeit des Auswach- 


sens. der Nerven zwar 
zur Aderbildung bestimmt ist, sich jedoch nicht zur Ader weiter- 
entwickelt. Der derzeitige Zustand mag dann ein erster phylogenetischer 
Schritt zu einer vollstandigen Riickbildung des Lakunenstiickes sein. 
Das gewoéhnliche Fehlen eines Nerven in der f-Axillaris zeigt noch, 
daB die Entwicklung der Adern unabhangig von den darin verlaufenden 
Nerven ist. 


Durch die Vorstellung, daB die zentripetal wachsenden Nerven das Muster der 
zu Adern bestimmten Lakunen nachbauen, wird der Anschlu8 des Nerven der 
ro-Ader entweder an den 7,-Nerven (Abb. 14c) (in etwa 20% der Fille) oder an 
den der 7,-Lakune (Abb. 14a) verstindlich. Wie oben geschildert wurde, erscheint 
die Verbindung zwischen r, und r, spiter als die itibrigen Querverbindungen, 
namlich in der Augenklasse 2—3, also etwa gleichzeitig mit den auswachsenden 
Nerven. Wenn diese Querverbindung vorhanden ist, ehe der vom Fliigelrand 
herwachsende Nerv sie erreicht, kann der Nerv entweder in der r,-Lakune weiter- 
wachsen oder durch die Querverbindung in die r,-Lakune eindringen, da beide 
bestimmt sind, zu Adern zu werden. Da8 die r,-Lakune bevorzugt wird, kénnte 
dadurch zustande kommen, das haufig der Nerv auswachst, bevor die Querver- 
bindung existiert. 


Nerven, die auswachsen, nachdem das Nervenmuster bereits ge- 
bildet ist, vereinigen sich mit den vorhandenen Nerven. Uber lange 
Strecken hinweg finden sich nie 2 Nerven in einer Lakune, ohne sich zu 
vereinigen. Man mu8 daraus schlieBen, daB8 von den Nerven eine’ gegen- 
seitige Anziehung ausgetibt wird (HENKE 1953). 


Diese Anziehung verhindert allerdings nicht, daB die Nerven iiber kirzere 
Strecken doch getrennt bleiben kénnen, z. B. haufig dort, wo die von vorn und 
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hinten aus der Randader kommenden Nerven in die Langsadern eintreten, aber 
auch noch proximal davon in den Langsadern selbst. Ein besonders schénes 
Beispiel zeigt die Abb. 16. Der von einer Sinneszelle, die in der r,-Ader direkt 
uber dem dort verlaufenden Nerven liegt, abgehende Nervenfortsatz verlauft ein 
langes Stiick in der r,-Ader parallel zum Adernerven basalwarts und vereinigt 
sich mit den Fortsatzen anderer Sinneszellen. SchlieBlich biegt er nach hinten, 
durchbricht die Trennwand zur r,-Lakune und vereinigt sich mit dem dort ver- 
laufenden Nerven. 


Wahrend die in Vorpuppen der 2. bis 3. Augenklasse entstehenden 
Schuppensinneszellen simtlich auf Lakunen liegen, entstehen spater 


hinten 


Abb. 16. AnschluB des Nervenfortsatzes einer auf der r,-Ader liegenden Sinneszelle an 
den Nerven der r,-Lakune. N Nerv; Sz Sinneszelle. Adern wie in Abb. 1. Methylenblau 


auch solche in den Intercostalfeldern. Ihre Nervenfortsdtze wachsen 
zunachst zu einer Lakune hin und schlieBen sich dort an den Nerven an. 
Ob von seiten der Lakunen auf sie noch eine anziehende Wirkung aus- 
geht, wie HmnKE es fiir Limnophilus vermutet oder, ob ihr Hinwachsen 
zur Lakune auf der Anziehung durch den dort schon verlaufenden Nerven 
beruht, 148t sich nur durch Ausschalten dieser Nerven entscheiden. 
Versuche dazu sind geplant. 
Nirsou fand (1950) am Fliigel von Fumea casta, daB Nerven und 
sekundére Tracheen streng gleichsinnig variieren. Er schlo8 daraus auf 
ein Abhangigkeitsverhaltnis der beiden Systeme. Da das Tracheen- 
system erst in den Fliigel einwachst, wenn das Nervensystem bereits 
vorhanden ist, muBte man sich diese Abhangigkeit so vorstellen, daB 
,,wenn das Muster des Nervensystems von der Peripherie fortschreitend 
gebildet ist, es durch das sekundire Tracheensystem in umgekehrter 
Richtung nachgebaut wird“ (HeNKE 1953, 8.44). Henke bezweifelt 
aber, da8 das Tracheenmuster vollstandig durch das Nervenmuster 
bestimmt wird. Bei Galleria weichen nun die beiden Systeme an 2 Stellen 
voneinander ab: die f-Axillaris enthalt gewdhnlich keinen Nerven, 
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wohl aber immer eine sekundare Trachee; die 7.-Lakune umgekehrt einen 
Nerven, jedoch keine Trachee (vgl. auch Abb. 15). Weder sind also die 
Nerven notwendige Bedingung dafiir, daB Tracheen in eine Lakune 
einwachsen, noch folgen ihnen, wo sie vorhanden sind, notwendig 
Tracheen. Das Muster der sekundaren Tracheen ist bei Galleria ein 
Abbild des Adermusters (s. Abb. 3). Wir haben oben (s. 8. 224) gesehen, 
daB sich das Nervenmuster verstehen la8t als Nachbildung des Musters 
der zur Zeit seiner Entstehung zu Adern bestimmten Lakunen. Die 
Vermutung liegt also nahe, daB die gleichsinnige Variabilitat beider 
Systeme darauf zuriickgeht, daB beide sich in ihrer Musterbildung nach 
dem Adermuster richten, und zwar in der Form, die es jeweils zur Zeit 
ihrer Entstehung hat. Die Unterschiede des Nerven- und des Ader- 
musters sind dann als Folgen der Weiterentwicklung und Umgestaltung 
des Adermusters zu verstehen. Fir Galleria kommt man mit dieser An- 
nahme aus. Dariiber, ob sie allgemein durchfthrbar ist, konnen erst 
weitere Untersuchungen entscheiden. Fiir die Musterbildung des Tra- 
cheensystems mu man offenbar noch mit weiteren Faktoren rechnen. 


F. Die Verteilung der Sinnesorgane 


Sinnesschuppen, Sinnesborsten und Kuppeln fiigen sich nicht in das 
Muster der ihnen plastologen, nichtinnervierten Schuppen, die die Haupt- 
menge der Kleinorgane in der Schmetterlingsepidermis stellen, ein, 
sondern folgen in ihrer Verteilung eigenen Gesetzen. Auch die zu ihnen 
fiihrenden differentiellen Mitosen laufen viel friiher ab als die der ge- 
wohnlichen Schuppen. Die Verteilung der Sinnesschuppen wurde aus 
technischen Griinden nicht naher untersucht. Diese Schuppen sind auf 
dem Fliigel hauptsachlich an bestimmte Gebiete gebunden. Am dichte- 
sten stehen sie auf oder in der Nahe der Randader und der vorderen 
Langsader, nur noch vereinzelt hinter der «-Axillaris. Vor allem an 
der Fligelspitze steht eine Anzahl dieser Schuppen auf den Intercostal- 
feldern. Die meisten finden sich auf der Fliigelober-, einige auf der Fliigel- 
unterseite. Samtliche in der Augenklasse 2—3 der Vorpuppe entstan- 
denen Sinnesschuppenapparate stehen auf den Lakunen. Die auf der 
Flache stehenden miissen also spater gebildet sein, ebenso auch ein Teil 
der auf den Adern stehenden, da ihre Anzahl auf dem Imagofliigel gré8er 
ist als auf dem Vorpuppenfliigel. Die Sinnesschuppen stehen einzeln, 
nicht zu Gruppen vereint. Auf der Randlakune der Vorpuppe variiert 
ihr Abstand etwa im Verhiltnis 1:2. Das deutet.darauf hin, da8 auch 
bei der Herstellung dieser Abstainde ein Prinzip wirksam ist, das wir 
unten fiir die Abstande der Sinnesborsten kennenlernen werden. 


Naher untersucht wurden die Muster der Kuppeln und der Sinnes- 
borsten, die leicht am entschuppten Fliigel zu studieren sind. 
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I. Die Sinnesborsten 


Die gemshornartigen Sinnesborsten stehen in einer Reihe am Fligel- 
rand, die etwas vor dem Radius 1 beginnt und hinter dem Cubitus 2 
endet (Abb. 17b). Am Hinterfliigel von Galleria kommen sie nur auf der 
Fliigelunterseite vor. In ganz seltenen Fallen wurde auch einmal eine 
Borste auf der Oberseite gefunden, dann immer an der Fhigelspitze 


Abb. 17a—c. Mit Randsinnesborsten besetzter Teil des Fliigelrandes. a Achroea grisella 
FABR. b Galleria mellonella L. c Ephestia kiihniella Z. Links Vorder-, rechts Hinterfligel. 
Schwarz = Fligelunter-, hell = Fligeloberseite 


zwischen r, und m,. Am Vorderfltigel sind beide Fliigelseiten regelmaBig 
mit ihnen besetzt. Die Oberseitenborsten reichen jedoch nicht ganz so 
weit um den FligelauSBenrand herum wie die Unterseitenborsten 
(Abb. 17b). Um diese unterschiedliche Besetzung der Fliigel und Fligel- 
seiten naher kennenzulernen, wurden auch andere Schmetterlinge unter- 
sucht. Der Vorderfliigel der kleinen Wachsmotte, Achroea grisella FBR., 
zeigt ein hnliches Verteilungsbild der Sinnesborsten wie der von Galleria 
(Abb. 17a), allerdings sind hier beide Fliigelseiten etwa gleich besetzt. 
Anders als bei Galleria traigt aber auch die Oberseite des Hinterfligels 
stets Borsten. Sie sind auch hier auf die Fliigelspitze beschrankt, wie wir 
es schon fir die selten auftretenden Oberseitenborsten von Galleria 
fanden. Die Mehlmotte Ephestia kiihniella (Abb. 17¢) schlieBlich tragt 
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noch weniger Borsten als Galleria. Die Oberseiten beider Fliigel sind 
borstenlos. Die Hinterfliigelunterseite trigt zwischen r, und m, noch 
1—2 Borsten, die Vorderfliigelunterseite einige mehr, zwischen 7, und cu, . 
Es stehen also auf der Unterseite stets mehr Borsten als auf der Oberseite, 
auf dem Vorderfliigel mehr als auf dem Hinterfliigel. In allen Fallen 
ist aber die Fliigelspitze, mit dem Maximum etwa in dem Intercostalfeld 
zwischen Radius und Media, der Bereich, in dem am ehesten Borsten 
stehen. Man kénnte hier in Anlehnung an Henke (1933b) von einem 
phylogenetischen Riickzugsgebiet sprechen. Jedenfalls ist dieses Gebiet 
aber entwicklungsphysiologisch besonders ausgezeichnet. 

Eine morphologische Beziehung des Randborstenmusters zu einem der 
anderen Muster des Fliigels, dem Schuppen- oder Adermuster, ist nicht 
zu erkennen. Auf eine aufzuchtbedingte GroBenveranderung des Fliigels 
reagieren Ader- und Schuppenmuster verschieden. Beim Adermuster 
bleibt die Anzahl der Elemente (der Adern) konstant, ihr Abstand hin- 
gegen wird verandert, beim Schuppenmuster bleibt dagegen die Schup- 
penanzahl pro Flacheneinheit konstant (HENKE 1946), d. h. die Anzahl 
der Elemente wird verandert und ihre Abstande bleiben im Mittel die 
gleichen. Um das Muster der Randsinnesborsten auf verschieden 
groBen Fligeln kennenzulernen, wurde die Borstenanzahl und der mitt- 
lere Borstenabstand von etwa 60 Fligeln bestimmt. 

Die Tiere hierfiir wurden aus den Massenzuchten des Instituts genommen und 
darauf geachtet, neben normal groBen auch extrem groBe und kleine zu bekommen. 
Die Anzahl der vor r, und hinter cu, stehenden Borsten variiert, auch sind ihre 
Abstainde haufig extrem groB. Um eine fiir alle Fliigel vergleichbare ,,erste‘‘ und 
» letzte‘ Borste zu haben, wurden saémtliche Messungen von der direkt vor r, bis 
zu der unmittelbar hinter cw. befindlichen Borste ausgefiihrt. ,,Randlange‘‘ wird 
hier der Abstand zwischen diesen beiden Markierungsborsten genannt. Unter 
»,Anzahl der Borsten pro Fliigel‘‘ wird die Borstenanzahl zwischen den Markierungs- 


borsten einschlieBlich dieser verstanden. Die Langen sind angegeben in Einheiten 
(E) der Skala eines MeBokulars. 


Abb. 18 zeigt das Ergebnis dieser Messungen. In der Abb. 18a ist 
die Anzahl der Borsten in Abhangigkeit von der Lange des Fliigelrandes 
(= Summe der gemessenen Abstiinde zwischen den einzelnen Borsten) 
aufgetragen. Ebenso wie die Anzahl der Schuppen nimmt auch die der 
Borsten mit der VergréBerung des Fligels zu. Das Ergebnis HENKEs 
(s. oben) wurde fiir die Randfransen, wie man die rings um den Fliigel in 
2 Reihen angeordneten, besonders groBen Schuppen nennt, nachgepriift 
und bestatigt: Die Randfransenanzahl nimmt mit der VergréBerung des 
Fligels zu, wobei das Verhaltnis Randlange zu Fransenanzahl konstant 
bleibt. Bei den Sinnesborsten ist dieses Verhaltnis nicht konstant, 
sondern nimmt, wie Abb. 18b zeigt, zu, d. h. der mittlere Borstenabstand 
(= Randlange dividiert durch Anzahl der Einzelabstinde) steigt bei 
einer GréBenzunahme des Fliigels an. Die Zunahme beider Werte 
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erfolgt proportional zur FligelvergréBerung, wie sich aus dem geraden 
Verlauf der Kurven ergibt. Bei einer Vergré8erung der Randlange um 
100% (250—500) erhdht sich die mittlere Borstenanzahl, wie sich aus 
der Kurve errechnen la8t, um etwa 40%, der mittlere Abstand um etwa 
45%. Das Randsinnesborstenmuster steht also in seinem Verhalten gegen- 
diber Groépenverinderungen des Fliigels zwischen dem Ader- und dem Schup- 


borstenanzah! 


Hittlerer Abstand 


Randlange 


Abb. 18a u. b. Abhangigkeit der Randsinnesborstenanzahl (a) und des mittleren Borsten- 
abstandes (b) von der FligelgréBe 


penmuster. Es zeigt damit, da es in seiner Entwicklung von diesen 
beiden Mustern unabhangig ist, wie wir es schon oben vermutet hatten. 

Die Einzelabstainde der Sinnesborsten variieren von 5 bis zu etwa 
30 E, gelegentlich kommen noch gréBere Abstinde vor, solche bis tiber 
50 E in den Bereichen vor 7, und hinter cu,. Kleinere Abstande als 5 E 
wurden bei etwa 3000 insgesamt gemessenen nie beobachtet. Besonders 
dicht stehen die Sinnesborsten an der Fligelspitze in dem Bereich, der 
uns auf Grund unseres Vergleichs von Fliigeln verschiedener Motten- 
arten als besonders ausgezeichnet erschienen war (Abb. 17). 

Das als ,,normal‘‘ bezeichnete Muster der Borsten ist das Ergebnis 
des Zusammenwirkens einer Reihe wahrend der Borstendetermination 
wirksamer Faktoren bei einer Zuchttemperatur von 30°C. Der Deter- 
minationszeitpunkt diirfte etwas vor dem Sichtbarwerden der Borsten- 
stammzellen in Vorpuppen der Augenklasse 4—5 liegen. Man konnte 
nun hoffen, daB sich bei einer Veriéinderung der Zuchttemperatur das 
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Zusammenspiel dieser Faktoren andert, etwa indem die ihnen zugrunde 
liegenden Prozesse ungleichmaBig beschleunigt oder verlangsamt wurden. 
Dieses kénnte sich in einer Anderung des Borstenmusters auswirken, 
die wiederum Riickschliisse auf den Musterbildungsvorgang erméglichen 
wurde. 


Es wurden daher Vorpuppen der Augenklasse 4 und 5 aus ihren Kokons her- 
ausgeschnitten und teils in einen Thermostaten mit einer Temperatur von 40°, 
teils in einen Eisschrank von etwa 10° gebracht. Jiingere Tiere erwiesen sich als 
ungeeignet, da die Uberlebendenrate zu gering war. Die 40°-Tiere wurden bis zur 


40°(n=57) 10° (n=3é) 
ERS 30°%n=62) 


v/ 10 77 72 73 7¢ 75 16 77 78 79 20 27 
Mittelwerte der Borstenabstande 


Abb. 19. Mittelwertshdufigkeiten der Borstenabstiinde bei den in 10°, 30° und 40° auf 
gezogenen Tieren. Die ¢-Werte nach dem Student-Test: 30—40°, ¢ = 7,2 (2,626);10—30°, 
é = 3,42 (2,631) 


Verpuppung im Thermostaten gelassen, danach in die tbliche Zuchttemperatur 
von 30° zuriickgebracht. Nur ein Teil der Tiere iiberlebte diese Temperatur- 
wechsel, viele starben schon bei der Puppenhautung im engeren Sinn, andere 
spater als Puppen. Von den erhaltenen Imagines konnten 57 Fligel ausgewertet 
werden. Im Hisschrank kam die Entwicklung bald fast zum Stillstand. Nach 
einigen Tagen starben die Tiere als Vorpuppen. Man konnte sie daher nicht wie 
die 40°-Tiere bis zur Verpuppung der verinderten Temperatur aussetzen. Sie 
wurden deshalb nur wenige Tage im Hisschrank gelassen und dann zur Verpuppung 
in die Normaltemperatur zuriickgebracht. Auch dieses iiberlebte nur ein kleiner 
Teil. Es konnten 32 Fligelpriaparate gewonnen werden. 

Abb. 19 stellt die Borstenabstinde bei den 10°-, 30°- und 40°-Tieren 
graphisch dar. Gegeniiber der 30°-Kurve ist die 40°-Kurve nach den 
kleineren, die 10°-Kurve nach den gréBeren Mittelwerten hin verschoben. 
Diese Unterschiede sind statistisch nach dem Verfahren von StupDENT 
gesichert. Der Unterschied zwischen den 30°- und den 10°-Tieren ist 
weniger deutlich als der zwischen den 30°- und den 40°-Tieren. Dieses 
liegt sicher auch daran, da8 ein Teil der Versuchstiere aus dem Eis- 
schrank wieder in die normale Zuchttemperatur zuriickversetzt wurde, 
bevor der temperaturempfindliche ProzeB abgelaufen war. In der 40°- 
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und der 10°-Kurve mégen auBerdem Zahlenwerte von Tieren enthalten 
sein, bei denen dieser ProzeB bereits abgelaufen war, als sie in die 
Versuchstemperatur kamen. Man darf also die Verschiebung beider 
Kurven gegeniiber der 30°-Kurve eher als zu gering ansehen. 

Kine Verkleinerung bzw. VergréBerung des mittleren Borstenab- 
standes kann auf zweierlei Weise zustande kommen, entweder durch 
eine Verkleinerung bzw. VergroéBerung des Fliigels bei gleichbleibender 
Borstenanzahl oder durch eine Vermehrung bzw. Verminderung der 
Borsten. Gegeniiber den Fligeln der 30°-Tiere sind die der 40°-Tiere 
etwas verkleinert, die der 10°-Tiere etwas vergréBert. Diese Verkleine- 
rung und Vergréferung ist aber zu gering, als daB man die Verschiebung 
der Mittelwerte der Borstenabstande damit erklaren kénnte. Die mittlere 
Anzahl der Borsten der 40°-Tiere entspricht mit 26,8 der sehr groBer Nor- 
maltiere. Die durchschnittliche Borstenanzahl der 30°-Tiere betragt hin- 
gegen nur 24,5. Umgekehrt liegt der entsprechende Wert fiir die 10°- 
Tiere niedriger als 24,5. Das heiBt also, wenn man nicht annehmen 
will, da bei 40° bevorzugt die groBen Tiere tiberleben, bei 10° dagegen 
bevorzugt die kleinen, da die Verkleinerung bzw. VergréBerung des 
mittleren Abstandes auf einer Vermehrung bzw. Verminderung der 
Borsten beruht. Damit, da sich diese Vermehrung oder Verminderung 
der Borstenanzahl noch zur Zeit des Auftretens der Borstenstamm- 
zellen in der 5. Augenklasse der Vorpuppe experimentell hervorrufen 
laBt, ist gezeigt, daB auch erst zu dieser Zeit, nicht schon frither, Epi- 
dermiszellen zu Borstenstammzellen determiniert werden. 

Die Entstehung zusiatzlicher Borsten ist auf verschiedene Weise 
méglich. Auf dem Abdomen der Larve von Rhodnius prolixus stehen die 
Borsten unter Wahrung eines bestimmten Mindestabstandes. Bei der 
GréBenzunahme vergroBert sich die mit Borsten bestandene Flache, 
und es entstehen neue Borsten zwischen den alten. WiIGGLESWoRTH 
(1940) konnte nun weiter zeigen, daB bei experimenteller VergréBerung 
des Abdomens und damit des Borstenabstandes durch Verstopfen des 
Afters nach dem Fiittern weitere zusaitzliche Borsten zwischen den alten 
gebildet werden. Man kann das so deuten, daB die Borsten von einem 
Hemmbhof umgeben sind, der innerhalb seines Bereichs die Entstehung 
neuer Borsten verhindert und erst jenseits davon die Entstehung neuer 
Borsten zulaBt. Binnine (1947) konnte fiir das Muster von Spalt- 
éffnungsinitialen eine ahnliche Entstehung nachweisen. Man kann nun 
vermuten, daB auch die bei Galleria in hoherer Zuchttemperatur jeweils 
zusitzlich gebildeten Randsinnesborsten zwischen frither gebildete 
treten und deren Abstand unterteilen. Das wiirde heiBen, daB die Ver- 
kleinerung des mittleren Borstenabstandes nicht durch eine proportionale 
Verkleinerung simtlicher Einzelabstinde erfolgt, sondern nur durch 
Verkleinerung einiger, ndmlich derer, in denen eine neue Borste entsteht. 
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Um zu priifen, ob diese Vorstellung zutrifft, wurden die Haufigkeiten der 
Einzelabstande bei den 30°- und 40°-Tieren verglichen. Das Material der 10°-Tiere 
reicht hierfiir nicht aus. Von den 40°-Tieren wurden die ausgewahlt, bei denen 
der mittlere Borstenabstand besonders klein, der Effekt also besonders gro8 und 
eindeutig war. Es wurden daher nur die Tiere ausgewahlt, deren mittlerer Borsten- 
abstand kleiner als 13 E war. Von den 30°-Tieren gehéren nur 3% (= 2 Fliigel) 
dieser Gruppe an. Der Vergleich wurde an gleich groBen Fliigeln durchgefiihrt. 
Da die Randlange aller ausgewahlten 40°-Tiere unter 350 E betrug, wurden aus 
dem 30°-Material simtliche Tiere genommen, deren Randlange unter diesem Wert 
lag. Die durchschnittliche Randlinge stimmt in beiden Gruppen gut tiberein 
(Tabelle 1). Bei dieser Gegeniiberstellung gleich groBer Fliigel ist die Borsten- 
zunahme besonders deutlich. Borstenzunahme und Abnahme des mittleren Ab- 
standes betragen etwa 17%. In Abb. 20 sind die Haufigkeiten der Borstenabstande 
dargestellt. 


Tabelle 1 


Anzahl Mittlere Mittlerer Mittlere 
Tiere Randlange Abstand Borstenanzahl 


30° 


22,2 
40° 


26,0 


Es fallt zunachst auf, daB der Mindestabstand von 5 E, den wir schon 
bei den 30°-Tieren kennenlernten, trotz der Verkleinerung der mitt- 
leren Abstiinde bei den 40°-Tieren erhalten bleibt. Auch bei der Sinnes- 
borstenentwicklung von Galleria sind also Hemmhéfe wirksam, die das 
Entstehen neuer Borsten in einem bestimmten Umkreis vorhandener ver- 
hindern. Diese Hemmhofe sind durch die Temperaturveranderung im 
Gegensatz zur Borstenanzahl und damit dem mittleren Borstenabstand 
nicht beeinfluBbar. Uber die Art der bei Galleria wirkenden Hemmung 
kann nichts ausgesagt werden. Eine Moéglichkeit der Hemmung ist, daB 
die zuerst auf den Determinationsreiz reagierende Zelle den sie um- 
gebenden Epidermiszellen Stoffe entzieht, und ihnen dadurch die Még- 
lichkeit nimmt, zu Borstenstammzellen zu werden. Hiermit rechnet 
WIGGLESwoRTH (1940, 1953b). Eine andere Méglichkeit besteht darin, 
dafS die bereits determinierten Zellen einen Hemmstoff abgeben, wie 
BUNNING es vermutet. 

Es sollen nun die Klassenbesetzungen bei den beiden Zuchttempera- 
turen verglichen werden. Bei den 30°-Tieren sind die Klassen 9—11 und 
15—17 besonders stark besetzt. Ob dieser Zweigipfligkeit der Haufig- 
keitsverteilung eine entwicklungsphysiologische Bedeutung zukommt 
oder ob es sich um eine zufallige Erscheinung handelt, wurde nicht 
geprift. Bei den 40°-Tieren sind diese Klassen nicht ausgezeichnet. 
Man kann aber wohl sagen, daB die Haufigkeit in den mittleren Klassen 
annahernd gleich ist. Die Besetzung simtlicher Klassen der groBen 
Abstande ist bei den 40°-Tieren dagegen geringer als bei den 30°-Tieren, 
die vier der gr6Bten sind véllig verschwunden; sehr viel starker besetzt 
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sind bei den 40°-Tieren die beiden Klassen der kleinsten Abstande. Diese 
Veranderungen der Klassenbesetzung sind durch eine proportionale Ver. 
kleinerung samtlicher Abstinde nicht zu erklaren, auch dann nicht, 
wenn man beriicksichtigt, daB die Besetzung der Klasse der kleinsten 
Abstande sich nicht vermindern kann, da der Abstandsverkleinerung 
bei 5 E durch den Hemmhof eine Grenze gesetzt ist. Das Vorhandensein 
dieser Grenze wiirde zwar auch bei einer proportionalen Verkleinerung 
durch Anstau eine Zunahme der Besetzung dieser Klasse bewirken, die 
jedoch weit geringer sein wiirde, als die tatsdchlich gefundene Zunahme 
der Besetzung der beiden kleinsten Klassen. Starker besetzt sein wiirden 


% Abstande 


Borstenabstand 


Abb. 20. Haufigkeit der Hinzelabstinde bei 30°- und 40°-Tieren. Punktiert: 30°; 
ausgezogen: 40°. 100% bei 30°: 475; bei 40°: 562 


dagegen bei proportionaler Verkleinerung samtlicher Abstande die mitt- 
leren Klassen, die Abnahme der Klassen sehr groBer Abstande ware 
etwas geringer. Man muB also schlieBen, daB die Verkleinerung des 
mittleren Abstandes bei den in 40° gehaltenen Tieren durch unproportionale 
Verkleinerung der Hinzelabstinde, d.h. aber nur auf Kosten eines Teils 
von thnen erfolgt. 

Die an den 10°-Tieren gewonnenen Zahlen reichen fiir eine ent- 
sprechende Behandlung nicht aus. Es scheint hier so zu sein, daB die 
Klassen der kleinsten Abstaénde besonders stark abgenommen, die der 
sehr groBen besonders stark zugenommen haben, wahrend die mittleren 
- Klassen wieder am wenigsten betroffen sind.. Das wiirde den an den 
40°-Tieren gewonnenen Ergebnissen entsprechen. 

Eine Zrklirung fiir das unterschiedliche Betroffensein der einzelnen 
Abstande gibt die oben geiuBerte Vermutung, das die bei den 40°- 
Tieren gegentiber den 30°-Tieren — und entsprechend bei den 30°- 
gegeniiber den 10°-Tieren — zusttzlich gebildeten Borsten zwischen vor- 
handene treten und deren Abstinde unterteilen. Denn das bedeutet, da’ 
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nur jeweils die Abstande betroffen werden, in denen eine Borste neu 
entsteht. Prift man noch weiter, ob diese Vermutung zutreffen kann, 
so fallt zunachst auf, da8 die kleinen Abstande nicht direkt durch Unter- 
teilung der grdBten entstehen kénnen. Denn das wiirde zu einer Zu- 
nahme der mittleren oder, bei ungleicher Unterteilung, der mittleren 
und kleinen fiihren. Die erhaltene Haufigkeitsverteilung lat sich erst 
verstehen, wenn man annimmt, da8 grofe wnd mittlere Abstinde zusatzlich 
unterteilt werden. Wird beispielsweise ein groBer Abstand ungleich in 
einen kleinen und einen mittleren unterteilt, ein mittelgroBer in zwei 
kleine, so bedeutet das eine Zunahme der Besetzung der kleinen Ab- 
standsklassen um drei, ein Gleichbleiben der mittleren und ein Ab- 
nehmen der groBen, entspricht also qualitativ schon véllig den erhaltenen 
Haufigkeitsveranderungen. Daf zusatzlich gebildete Borsten bevorzugt 
in groBen Zwischenréumen entstehen, war schon nach Wahrscheinlich- 
keitstiberlegungen zu erwarten. Daf aber gleichzeitig mit ihnen auch 
mittelgrofe in dhnlicher Anzahl unterteilt werden, weist auf einen 
weiteren Faktor fiir die Entstehung neuer Borsten hin. Die Betrachtung 
der Normalverteilung der Borsten am Fligelrand wird noch weiteren 
AutschluB tiber ihn geben. 

Eine Voraussetzung fiir die vermutete Entstehungsweise des Borsten- 
musters ist, daB Nachbarborsten nacheinander entstehen. DaB dieses 
zutrifft, 1iBt sich dadurch zeigen, daB man die Zellen der nebeneinander- 
liegenden Gruppen in der Randlakunenepidermis der Vorpuppe (s. 8. 215) 
zahlt. Zwei so gewonnene Zahlenreihen seien angefihrt, die erste betrifft 
ein Lakunenstiick zwischen 7, und cu,, die zweite ein solches zwischen 
Mm, und cu,: 

1. 5, 7,3 + Mitose, 6, 8, 6 + Mitose, 8, 8, 8, 5, 7,4, 7, 8, 8, 7, 5. 

2. 2 + Mitose, 7, 6, 6, 5, 8, 6, 3 + Mitose. 

Auch wenn die Mitosen der verschiedenen Gruppen unterschiedlich 
schnell ablaufen mégen, so kénnen dadurch allein kaum so groBe Unter- 
schiede zustande kommen. Gruppen mit Mitosen findet man fast wah- 
rend der ganzen etwa eintigigen Dauer der 5. Augenklasse. Dieses sowie 
die Tatsache, daB nie Gruppen mit mehr als einer Mitose gefunden wur- 
den, zeigt, das die Teilungsfolge innerhalb der Gruppen nicht sehr schnell 
ist. Man darf also annehmen, dab, um ein Beispiel aus der oben ange- 
fiihrten Reihe 2 zu nehmen, zwischen der Gruppe 2 + Mitose und einer 
der Achtzellgruppen ein Unterschied des Determinationszeitpunktes von 
mehreren Stunden liegt. . 

Die zeitlichen Verhdltnisse bet der Determination der Sinnesborsten- 
stammzellen waren vor diesen Untersuchungen in dreierlei Weise denkbar : 
1. Alle Stammzellen kénnten gleichzeitig als solche determiniert werden. 
2. Es kénnte ein ProzeB um den Fligelrand herumlaufen und die Stamm- 
zellen nacheinander determinieren. Die Bilder der Abb. 17 kénnte man 
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dann als ,,phylogenetische Momentaufnahmen“ dieses Prozesses lesen. 
3. Die Stammzellen kénnten derart nacheinander determiniert werden, 
daB die spateren zwischen den bereits vorhandenen determiniert werden. 
Unsere Untersuchungen zeigen, da8 die dritte Moglichkeit realisiert ist 
und schlieBen damit die erste aus. Die zweite Moglichkeit kénnte allen- 
falls mit der dritten kombiniert gegeben sein (s. unten S. 236). 


Auf Grund unserer Untersuchungen kann man sich nun, unter Be- 
ricksichtigung der Ergebnisse von WigGLESworTH, folgende Vorstellung 
vom Zustandekommen des Randsinnesborstenmusters machen: Als Folge 
eines unbekannten Determinationsvorganges wird in der Unterseiten- 
epidermis der Randlakune eine Anzahl Zellen zu Borstenapparatstamm- 
zellen determiniert. Welche Zellen determiniert werden, ist zufallig. 
Mit der Determination ist gleichzeitig bestimmt, daB die Zellen eines 
bestimmten Bereichs ihrer Umgebung nicht zu Borstenstammzellen 
werden k6énnen. Man kann diesen Bereich einen Hemmhof nennen. 
Die zugleich entstandenen Stammzellen konnen nicht naher aneinander- 
stehen, als es die GréBe ihrer Hemmhofe zulaBt. Weitere Zellen kénnen 
erst dann zu Stammzellen determiniert werden, wenn die primdren 
Stammzellen auseinanderrticken und sich um mindestens die doppelte 
Radiuslange eines Hemmhofes voneinander entfernen. Die Stamm- 
zellen riicken dadurch auseinander, daf sich wahrend der langen Dauer 
des Determinationsvorganges zugleich der Fliigel stark streckt (s. oben 
S. 206). Nach einiger Zeit ist die Determinationsphase beendet. Das 
Muster, welches die Stammzellen zu dieser Zeit haben, wird spater durch 
das imaginale Borstenmuster wiedergegeben. Hin weiteres Auseinander- 
riicken der Stammzellen fithrt fortan nicht mehr zum Entstehen neuer 
Borstenstammzellen. 


Das durchschnittliche Dichterstehen der Borsten an der Fliigelspitze 
bedarf noch einer zusatzlichen Erklarung. Es konnte etwa mit einer 
Empfindlichkeitsabnahme der Zellen von der Fliigelspitze zur Basis 
zusammenhangen oder mit der stirkeren Konzentration eines Deter- 
minationsstoffes an der Fliigelspitze. Es ware auch daran zu denken, 
ob sich, wie wir es oben bereits als Méglichkeit erwogen hatten, noch ein 
Determinationsvorgang von der Fliigelspitze zur Basis ausbreitet, der 
dem geschilderten Entstehungsmodus der Borsten unterlagert ware. 
Es liegt nahe anzunehmen, daB es derselbe Faktor ist, der die Fligel- 
spitze als ,,phylogenetisches Riickzugsgebiet“ auszeichnet und hier die 
Borsten besonders dicht stehen 148t. Die Annahme eines Empfindlich- 
keitsgradienten in der Epidermis hat wohl die gré8te Wahrscheinlichkeit 
fiir sich, weil sich auch das gelegentliche Auftreten einer Borste an der 
Fliigelspitze auf der Oberseite (s. S. 227), welches das latente Vorhanden- 


- sein dieses Gradienten auch dort anzeigt, damit am einfachsten deuten 
16% 


236 Utrica CLEVER: 


lieBe. Dieser Empfindlichkeitsgradient, oder was sonst das Dichter- 
stehen an der Fliigelspitze bewirkt, ist neben dem Abstand ein weiterer 
beim Entstehen neuer Borsten wirksamer Faktor. Abstande werden 
offenbar nicht immer schon dann unterteilt, wenn die Uberschreitung 
der Hemmhofgrenze es zulaBt, sondern oft erst spiter. Die Unterteilung 
braucht auch nicht in der Mitte zwischen 2 Borsten stattzufinden. Im 
Bereich hoher Empfindlichkeit wird nun ein Borstenabstand seltener 
weit die Grenze iiberschreiten, die inm von den Hemmhofen gesetzt ist, 
ohne daB dort eine Borste entsteht, als im Bereich geringer Empfindlich- 
keit. Die Borstenneubildung hangt also nicht von der absoluten GréBe 
des Abstandes ab, sondern von der Abstandsgrépe relativ zur Lage des 
Abstandes auf dem Fliigel. MittelgroBe und groBe Abstande werden 
gleichermaBen davon betroffen, je nachdem, ob sie an der Fliigelspitze 
oder mehr basal liegen. Das gleiche Betrofiensein folgte aber bereits 
aus dem Vergleich der Klassenbesetzung bei den 30°- und 40°-Tieren. 
Die GréBe des Mindestabstandes ist auf dem ganzen Fliigel gleich, 
auch ganz basal kommen Abstainde von 5 E vor. 

Die Wirkung der Temperatur auf die Borstenentstehung 1aBt sich auf 
verschiedene Weise erklaren. Hier sei nur eine Deutungsmoglichkeit 
angegeben, die ohne schwierige Hilfsannahmen durchfihrbar ist. Die 
Determination der Epithelzellen zu Borstenstammzellen erfolgt in 
einem relativ kurzen Zeitraum in Vorpuppen der 5. Augenklasse. Gleich- 
zeitig vergroBert sich der Fliigel. Eine bekannte und auch hier zu 
beobachtende Temperaturwirkung besteht in einer Veranderung der 
Entwicklungsgeschwindigkeit. Falls nun die Temperatur die Vergrd8e- 
rung des Fliigels stark, die Dauer der Determinationsphase jedoch wenig 
oder nicht beeinfluBt, so wird bei einer Temperaturerhohung in der 
gleichen Zeit der Determinationsphase der Fliigel sich starker vergréBern, 
mehr Zwischenraume werden die kritische Grenze von 27 der Hemmhéfe 
tberschreiten — bzw. um einen gréBeren Betrag — und daher mehr 
Borsten. gebildet als bei niedrigerer Temperatur. Umgekehrt wird eine 


Erniedrigung der Temperatur das Gegenteil bewirken, wie es tatsachlich 
geschah. ' 


II. Die Sinneskuppeln 


Die Sinneskuppeln stehen, wie Abb. 21 zeigt, simtlich auf Adern 
oder in ihrer unmittelbaren Nahe. Eine Ausnahme machen einige 
Kuppeln proximal der Verzweigung m,—r,, die immer ein Stiick hinter 
dem 7,-Stamm auf der Flache liegen. Wie wir gesehen haben, verlauft 
hier der 7, und m, versorgende Nerv in dem riickgebildeten Teil der 
?s-Lakune (s. S. 222). Man wiirde daher richtiger sagen, daB alle Kuppeln 
auf nervenfiihrenden Lakunen angelegt werden. Beim Muster der Kup- 
peln ist zu unterscheiden zwischen Randkuppeln und Flichenkuppeln. 
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Randkuppeln stehen paarweise an der Miindung jeder Langsader, auBer 
der 6-Axillaris, in die Randader. Die Flichenkuppeln variieren dagegen 
stark in Anzahl und Stellung. In den durchgesehenen Praparaten 
schwankte ihre Anzahl zwischen 8 und 12. Ziemlich regelmaBig sind 
die Aderabschnitte des Cubitussystems mit je einer Kuppel besetzt; 
eine Ausnahme macht m,, auf der nur selten eine steht. Ebenfalls ziem- 
lich regelmaBig findet sich 
je eine Kuppel auf m, und 
auf r, proximal der Ab- 
gangsstelle von r,. Hine 
Gruppe von Kuppeln 
schlieBlich steht auf dem 
rickgebildeten —_,-Laku- 
nenstamm. Auf den _ be- 
zeichneten Aderstiicken 
haben die Kuppeln keinen 
festen. Platz. Statt einer 
stehen manchmal zwei oder 
mehr dort oder sie kénnen 
auch ganz fehlen. Die Ver- 
teilung der Kuppeln auf 
die Fliigelober- oder -unter- 
seite ist ebenfalls nicht 
konstant. Auf den gepriif- 
ten Fligeln entfielen im 
Durchschnitt etwa 75% 
Kuppeln auf die Oberseite, 


7 : ’ 
25%. aut die Unterseite. . app, 21a u. db. Verteilune der Sinneskuppeln auf dem 
TFiemlich regelmaBig steht Fligel. Ausgefiillte Kreise Kuppeln der Unterseite, 


é nicht ausgefiillte Kreise Kuppeln der Oberseite. 
ele Kuppel der ?o-Laku- In b relatiy viele Flichenkuppeln auf der Unterseite 
nengruppe auf der Unter- 
seite,es kann aber auch an jeder anderen Stelle statt einer Oberseiten- eine 
Unterseitenkuppel stehen. Abb. 21a zeigt einen Fliigel mit vielen Ober- 
seitenkuppeln (nicht ausgefillte Kreise), Abb.2lb einen mit vielen 
Unterseitenkuppeln (ausgefiillte Kreise). Maximal wurden auf einem 
Fliigel.8 Unterseitenkuppeln bei nur 2 Oberseitenkuppeln gefunden. 

“Anzahl und Stellung der Randkuppelpaare sind demgegeniiber sehr 
konstant; nur in seltenen Fallen koénnen statt eines Paares drei oder auch 
nur eine Kuppel vorhanden sein. Sie stehen stets auf der Fligelunterseite. 
An anderen Stellen als den Langsadermiindungen kommen Randkuppeln 
nicht vor; sie kénnen allerdings etwas seitwarts von der Miindungs- 
stelle auf der Randader verschoben sein, oder auch auf der Langsader 
etwas vom Rand entfernt liegen. Dieses erklart sich damit, daB die 
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Lakunen zur Zeit der Entstehung der Kuppelstammzellen in Vorpuppen 
der 5. Augenklasse sehr viel breiter sind als spaiter die Adern. Rand- 
kuppeln in der gleichen Anordnung sind bei Schmetterlingen allgemein 
verbreitet, sie finden sich dariiber hinaus auch in anderen Insekten- 
gruppen, so da man sie als phylogenetisch alt betrachten darf. Die 
Lagekonstanz der Kuppelpaare weist darauf hin, daB sie abhangig von 
den Adern entstehen. An einem Fliigel mit Aderreduktionen, die nach 
Operationen aufgetreten waren, stand jedoch ein Teil der Randkuppeln 
zwischen den Adern in den Intercostalfeldern. Dieses lie nun doch an 
eine gewisse Unabhangigkeit von Adern und Kuppeln denken, so daB 
die Frage naher untersucht wurde. 

Zur Veranderung des Adermusters boten sich 2 Wege an, operative 
Eingriffe und Réntgenbestrahlung. 

Die Operationen wurden zuerst an erwachsenen, spater auch an jungen Raupen 
des letzten Larvenstadiums durchgefiihrt. An den bis zur vélligen Erschlaffung 
der Muskulatur betaéubten Tieren wurde die linke Fligelimaginalscheibe durch 
Aufschneiden der Kutikula freigelegt und mit einem feinen Irismesser ein kleiner 
Einschnitt in der Scheibe angebracht. Der rechte Fliigel diente jeweils als Kon- 
trolle. Zum WundverschluB geniigten die wieder tiber die Scheibe gelegte Kutikula 
und die geronnene Himolymphe. Etwa 75% der Tiere iiberlebten den Hingriff 
(Tabelle 3). Die operierten Falter schliipften mit geringer Verzégerung gegeniiber 
den nicht operierten. Méglichst bald nach dem Schliipfen wurden die Tiere ab- 
gesammelt, die Fliigel entschuppt und zu Glycerinpraparaten verarbeitet. 

HeENKE u. Pontny (1953) erhielten nach Réntgenbestrahlung an der Mehlmotte 
zusatzliche Adergabelungen; dieses gab mir die Méglichkeit zu priifen, ob eine 
zusatzliche Ader auch die Bildung zusatzlicher Kuppeln bewirkt. Diese Versuche 
wurden an der Mehlmotte durchgefiihrt. Bestrahlt wurden Raupen am 1. bis 5. Tage 
nach der letzten Larvenhaéutung mit 5000r. Nach den Erfahrungen von Herrn 
KRorGer treten nach Bestrahlung in diesen Altersstadien am haufigsten Ader- 
gabelungen auf. Da sich keine Unterschiede zwischen den in verschiedenem Alter 
bestrahlten Tieren zeigten, konnten die Altersklassen spater zusammengefaBt 
werden. Insgesamt wurden etwa 1500 Fliigel ausgewertet. Sie wurden ohne weitere 
Vorbehandlung mit der Unterseite nach oben auf Objekttrager montiert. Die 
Fligeloberseite ist bei dieser Praparationsmethode nicht sichtbar. 

Obwohl die Operationsversuche zuerst und in gré8erem Umfang 
durchgefiihrt wurden, sollen zunichst die Ergebnisse der Réntgenbestrah- 
lungen an Ephestia besprochen werden, da ohne sie die Ergebnisse der 
Operationsversuche leicht zu falschen Deutungen fiihren kénnen. Es 
traten vier fiir unser Problem wichtige Aderabnormitiaten auf: Ader- 
gabelungen (in der Tabelle 2 nur die von cw, beriicksichtigt, wo sie 
weitaus am haufigsten sind), vollstindige Aderausfaille und Aderstiick- 
ausfalle. Im letzteren Fall mu8 man unterscheiden zwischen Stiickaus- 
fallen, welche die Ader unterbrechen, und solchen, welche das Endstiick 
der Ader beseitigen, so daB8 die Ader den Fliigelrand nicht erreicht. 
Tabelle 2 zeigt die Ergebnisse. 

Ks fallt nun auf, da8 Kuppeln, die in keinem sichtbaren Zusammen- 
hang mit Adern stehen, auf den bestrahlten Fligeln nicht vorkommen. 
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Tabelle 2 


cus gegabelt, Aste 


Ader endet 


Ader fehlt véllig vor Fligelrand Ader unterbrochen n 
beide |. Tderer| beide 
Kuppeln Kuppeln Kuppeln mit mit ohne 
h a aad fehien Setiis is fehlen Kuppeln 
n — 47 45 113 81 11 7 35 7 
% — 100 28,5 71,5 88 12 14,3 71,4 14,3 


Die Kuppeln fehlen aber auch da immer, wo eine Ader voéllig ausgefallen 
ist. Aderunterbrechungen, die haufig so ausgedehnt waren, daB von der 
Ader nur ein kurzes Endstiick tibrigblieb, verhindern das Auftreten der - 
Kuppeln nicht. In 12% der Faille fehlt zwar die Kuppel auf diesen unter- 
brochenen Adern, da sie jedoch den normalen, nicht unterbrochenen 
Adern ebensooft fehlt, ist dieser Prozentsatz ohne Bedeutung. Im 
allgemeinen (in 71,5% dieser Falle) entstehen dagegen keine Kuppeln, 
wenn das Ende der Ader ausfallt. Fiir die Entstehung der Kuppelpaare 
ist also das E'ndstiick einer Ader notwendig. Man kann daher die Falle 
von Aderendausfall und von vélligem Aderausfall addieren und findet 
dann, daB in 160 von 205 Fallen (= 78%) der Kuppelausfall dem Ausfall 
der Aderenden gefolgt ist. In 22% der Fille sind zwar trotz der Ader- 
endausfalle Kuppeln vorhanden, die Aussage braucht aber deswegen 
nicht eingeschrankt zu werden. Eine Erklarung dafiir wird weiter unten 
(s. S. 243) gegeben. Adergabelungen traten nur selten auf. Der hintere 
Ast der Gabel ist haufig unvollstandig ausgebildet. In 14,3% tragen 
beide Gabelaste ein Kuppelpaar, in 71,4% hat nur der vordere ein solches, 
in 14,3% fehlen beiden Asten die Kuppeln. Bemerkenswert ist es, daB 
der hintere, allerdings meistens schwacher ausgebildete Ast, niemals 
allein Sinneskuppeln tragt. Man darf annehmen, da dieses der zusatz- 
lich gebildete Ast ist. Jedenfalls zeigt aber das Vorkommen von Kuppeln 
auf beiden cu,-Asten, dap iiberzihlige Adern die Bildung von Kuppel- 
paaren auslisen kénnen. 

Als Ergebnis der Bestrahlungsversuche ergibt sich damit, daB die 
Miindungen der Langsadern ausgezeichnete Stellen sind, deren Fehlen 
oder zusatzliches Auftreten einen Fortfall oder eine zusatzliche Bildung 
von Randkuppeln bewirkt. Entgegen der Vermutung, die nach dem 
Zufallsbefund (s. S. 238) méglich erschien, vollzieht sich also die Ent- 
wicklung der Randkuppelpaare nicht in Selbstdifferenzierung, sondern 
in von den Adern abhingiger Differenzierung. Daraus, da dem zusatzlich 
gebildeten cu,-Ast haufig die Kuppeln fehlen, ergibt sich weiter der 
Hinweis, daB die Kuppelpaarbildung nicht vom Vorhandensein einer 
Ader schlechthin bestimmt ist, sondern von einer bestimmten Aus- 


pragung der Ader abhangig ist. 
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Fiir die Operationsexperimente wurden erwachsene Galleria-Larven, 
die das Wachs bereits verlassen hatten (Versuch A) und junge Vorpuppen, 
die gerade mit dem Einspinnen begonnen hatten (Versuch B), genommen 
(s. Tabelle 3). AuBer Faltern mit véllig normalen oder stark defekten 
bzw. fehlenden Fliigeln traten solche auf, bei denen die Fliigelform mehr 


Pe oder weniger normal, das Ader- 
muster jedoch verdndert war und 
6 ah 2 freie Kuppeln zwischen den Adern 


standen. Diese letzteren Fliigel 
waren meistens gegeniiber den un- 
behandelten der anderen Seite et- 
was verkleinert. 
a Von den hier beriicksichtigten 
7 Aderasten 7,, 73, ™,, Mz, Mg, CUy 
und cu, kénnen ein bis mehrere aus- 
fallen, am haufigsten fallt einer fort, 
manchmal fehlen zwei, seltener so- 
gar drei. Welcher Ast ausgefallen ist, 
148t sich oft nicht mit Sicherheit an- 
geben. Der mittlere Teil des Fliigels 
macht gewohnlich den am meisten 
b gestérten Eindruck. Die haufigste 
Stérung ist eine Reduktion der 
4 Adern des Cubitussystems — Cubi- 
tus + Media 1 und 2 — auf drei, wo- 
bei anscheinend meistens ein Media- 
ast ausfallt. Die Verringerung der 
Aderanzahl von drei auf zwei erfolgt 
im Radiussystem—Radius-+ Media 1 
— wohl ebenfalls bevorzugt auf 
‘ ; Kosten der Media, wie man aus den 
Abb. 22 a—ec. Fliigel mit verlagerten Abb. 22a und b entnehmen kann, 
Adern und ,,freien‘’ Randkuppeln in denen eine Ader unvollstindig 
riickgebildet ist. Im allgemeinen 
werden die Adern vollsténdig riickgebildet. Im vorderen und hinteren 
Teil des Fliigels sind die Adern meistens nicht gestért, so daB man ge- 
wohnlich die hier liegenden Adern ihrer relativen Lage und ihren Ver- 
zweigungsverhaltnissen nach als 7, und cw, ansprechen kann. 

Auf den réntgendefekten Hphestia-Fliigeln wird nach dem Ausfall 
einer Ader die Lage der tibrigen Adern nicht verandert, so daB dort ein 
Intercostalfeld von etwa der doppelten Gré8e der iibrigen entsteht. 
In den Operationsversuchen an Galleria bleiben dagegen die Fligel 
auch nach Verringerung der Aderanzahl rhythmisch gegliedert, d. h. der 
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Fligel wird auch durch die ihm verbliebenen Adern wieder in etwa 
gleich groBe Felder unterteilt. Nach HenxKe (1953) haben wir mit einem 
uber die Zeit der ersten Fliigelgliederung fortdauernden rhythmischen 
Prinzip zu rechnen, welches z. B. bei Cloéon eine weitere Aufgliederung 
der Fliigelflache durch neue Adern bei VergroBerung des Fliigels bewirkt 
und wohl auch bei der Riickbildung einzelner Lakunen in der Schmetter- 
lingsmetamorphose wirksam ist. Dieses Prinzip bewirkt offenbar hier, 
daB es nach einer Fligelverletzung nicht nur zu einer Aderreduktion 
kommt, sondern im Zusammenhang damit zu einer volligen Neugliederung 
des Fligels. Formal kann man davon sprechen, da8 Adern verlagert 
werden. Die Entwicklungsgeschichte solcher Aderverlagerungen wurde 
noch nicht untersucht. 

Die Ergebnisse der Versuche A und B sind in qualitativer Hinsicht 
gleich, sie unterscheiden sich dagegen in quantitativer (Tabelle 3). Es 
seien zunachst nur die Fligeldefekte und Aderverinderungen betrachtet. 


Tabelle 3 
Versuch A 


Versuch B 


Operierte Tiere insgesamt. ... . 
PESUOL POMS si Sin. shale ET Secage aeel> 
Fliigel vollig defekt oder fehlend . . 
Piaceriormealwer art. shoes ee 


abnormes Adermuster. . ..... 16,4 
davon Fliigel mit 
Adern ohne Kuppel ....... a5 


freien Kuppelns soo 


Die jung operierten Tiere des Versuchs A sind, wenn die Verletzung nicht 
tibermaBig schwer gewesen ist, in der Lage, einen mehr oder weniger 
_ normal gestalteten Fliigel zu regenerieren. Die Aderanzahi ist haufig ver- 
ringert und der Fliigel dann durch die restlichen rhythmisch neu gegliedert 
(bei 46,5 % der operierten Fliigel). Bei spater operierten Tieren (Versuch B) 
ist die Fahigkeit zur Neugliederung schon bei einem groBen Teil erloschen, 
der Prozentsatz ist auf 16,4 gefallen. Eine Heilung des Fliigels ist bei 
leichter Verletzung noch méglich, nun aber: unter Beibehaltung des 
normalen (normal wurden Fliigel genannt mit vollstandigem Radius- 
und Cubitussystem) Adermusters; der prozentuale Anteil solcher Fligel 
ist gestiegen. Bei starkerer Verletzung des Fliigels ist jedoch eine Re- 
generation nicht mehr méglich, wie sich aus der Erhéhung des Anteils 
stark defekter bzw. fehlender Fliigel entnehmen lat. Die Unterschiede 
zwischen den Versuchen A und B sind statistisch gesichert. Mit dem 
Ausstiilpen der Fliigelanlage schlieBlich ist die Fahigkeit zur Regeneration 
ganz erloschen: bei Tieren, die in der 2. bis3. Augenklasse operiert wurden, 
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waren simtliche Fliigel stark defekt oder fehlten. Die Fahigkeiten zur 
Umgestaltung des Adermusters und zur Wiederherstellung einer mehr 
oder minder normalen Fliigelform sind also mit unserem Experiment 
getrennt zu erfassen, und es laBt sich zeigen, daB sie nacheinander 
erléschen. Zu vergleichbaren Ergebnissen kam HENKE (1933a) bei 
seinen Operationen an der Fliigelimaginalscheibe von Philosamia cynthia. 

Es sollen nun die Ergebnisse der Operationsversuche fiir unsere 
Ausgangsfrage nach der Abhaingigkeit der Randkuppelpaarentwicklung 
von den Adern geschildert werden. Diese Untersuchung wurde an den 
Fligeln durchgefiihrt, deren Adermuster bei mehr oder weniger normaler 
Fliigelform veraéndert war, und zwar wurden nur solche Fliigel ausge- 
wertet, bei denen das Vorhandensein der Randsinnesborsten (s. oben 
S. 227) die vollstandige Ausbildung des Fliigelrandes anzeigte. Es fallt 
zunachst auf, daB auch die verlagerten Adern je ein Kuppelpaar tragen, 
das nur in sehr seltenen Fallen fehlt (s. Tabelle 3 und unten 8S. 245). Dies 
ist ein weiterer Hinweis darauf, daB die Kuppeln abhangig von den 
Adermiindungen entstehen. 

Ks treten nun auf Fliigeln mit verlagerten Adern haufig auch am 
Fligelrand zwischen den Adern, und zwar oft in verschiedenen Inter- 
costalfeldern, gleichzeitig Kuppeln auf. In vielen Fallen sind in diesen 
Intercostalfeldern mit Sicherheit keine Adern ausgefallen, auf die man 
die ,,freien Kuppeln“ beziehen kénnte. So liegt in Abb. 22a eine freie 
Kuppel zwischen den beiden verbliebenen Adern des Radiussystems, 
obwohl an einem kleinen Restaderstiick zu erkennen ist, daB m, aus- 
gefallen ist. Ob von Cubitussystem m, oder m, ausgefallen ist, 
1a8t sich nicht entscheiden. In Abb. 22b liegt ein freies Kuppelpaar 
zwischen r, und m,, ausgefallen ist jedoch ein Ast des Cubitus- 
systems. In beiden Fallen ist die Anzahl der Kuppelgruppen sieben, 
entspricht also der normalen. In anderen Fallen sind mehr als 7 Gruppen 
vorhanden (Abb. 22). Wiahrend die Kuppelpaare der Aderenden stets _ 
auf der. Fliigelunterseite stehen, kommen freie Kuppeln auf beiden 
Fliigelseiten vor. 

Man méchte aus diesen Befunden auf eine gewisse Unabhangigkeit 
der Kuppeln von den Adern schlieBen, wenn nicht die Ergebnisse der 
Bestrahlungsversuche und auch das regelmaBige Auftreten von Kuppeln 
auf verlagerten Adern das Gegenteil gezeigt haitten. Die Bestrahlungs- 
versuche unterscheiden sich methodisch von den Operationsversuchen 
in dreierlei Hinsicht: 1. wurde HE phestia statt Galleria benutzt; 2. wurde 
ein Defekt durch Réntgenstrahlen gesetzt statt durch Operation; 
3. wurden Tiere verschiedener Altersstadien benutzt. Da® die beiden 
ersten Punkte die Ursachen fiir die unterschiedlichen Ergebnisse sind, 
war von vornherein unwahrscheinlich. Man durfte vielmehr annehmen, 
daB der verschiedene Ausfall der Versuche darauf beruht, daB die Tiere 
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bei der Behandlung in verschiedenen Entwicklungsstadien waren. Um 
hierauf zu priifen, wurden méglichst junge Galleria-Raupen letzten 
Stadiums aus den Massenzuchten entnommen und die Operation an 
ihnen wiederholt. Das Ergebnis dieser Versuche bestitigte die Ver- 
mutung. Wahrend bei den Alteren Tieren 65% der Fliigel mit Ader- 
verlagerungen freie Kuppeln besitzen (Tabelle 3, A), waren es hier nur 
17,4% (4 von 23 Tieren). 

Das Auftreten bzw. Nichtauftreten freier Kuppeln hangt also vom 
Entwicklungsalter der Tiere zur Zeit der Defektsetzung ab. Auch bei den 
spat operierten Tieren mit freien Kuppeln zeigt das Vorkommen von 
Kuppeln auf den verlagerten Adern, da hier die Kuppeln in Abhangig- 
keit von Adern (bzw. Lakunen) entstehen. Man muB schlieBen, da8 auch 
die ,,frecen‘‘ Kuppeln in Abhingigkeit von Lakunen entstehen bzw. auch 
thnen urspriinglich eine Lakunenmiindung entsprochen hat. Dieses bedeutet 
aber, daB bei den spat operierten Tieren zur Zeit der Kuppeldetermination 
mehr Lakunenmiindungen vorhanden sind als bei den friih operierten 
bzw. bestrahlten. Daf es so sein wird, ergibt sich auch aus folgender 
Uberlegung: Je gréBer der Zeitraum zwischen der Defektsetzung und der 
Kuppeldetermination ist, desto starker dtirften die Lakunen, die sich 
nicht zu Adern weiterentwickeln, bis dahin zuriickgebildet werden. 
Ist dieser Zeitraum groB, so werden nur noch die Lakunen vorhanden 
sein, die zu Adern werden. Ist er klein, so werden sowohl neue Lakunen, 
die spater als Geader erscheinen, an den durch die Neugliederung dazu 
bestimmten Stellen vorhanden sein, als auch die alten, deren Riickbildung 
noch nicht abgeschlossen ist. Die Kuppeln sind also ein Abbild der zur 
Zeit threr Determination vorhandenen Lakunenendungen. Das Vorkommen 
, freier‘’ Kuppeln wird dadurch vorgetauscht, da die ihrer Entstehung 
gzaugrunde liegenden Lakunen riickgebildet sind?. 


Die Lakunenriickbildung diirfte bei gleichaltrig operierten Tieren nicht ganz 
gleich vonstatten gehen, ebenfalls nicht die Riickbildung der Lakunen desselben 
Fliigels, Hierdurch erklart es sich, daB sowohl bei den bestrahlten Mehlmotten 
mit Aderendausfall, als auch bei den jung operierten Wachsmotten mit Aderver- 
lagerung in einem kleinen Prozentsatz nicht auf Adern stehende Kuppeln auftraten. 
DaB in den Bestrahlungsversuchen an Hphestia auch die Kuppeln, die nicht auf 
Adern stehen, doch nur an_ solchen Stellen vorkommen, von denen man noch 
erkennen kann, daB dort eine Ader gewesen ist, bei Galleria jedoch auch Kuppeln 
ohne jeden erkennbaren Zusammenhang mit Adern auftreten, liegt daran, daB bei 
_ Ephestia im Gegensatz zu Galleria wohl eine Aderriickbildung, aber keine Ader- 
verlagerung erfolgt. Ein Unterschied in der Determination besteht zwischen all 
diesen Kuppeln nicht. 

Die nach den Operationen auf dem Galleria-Fligel aufgetretenen 
, freien‘ Kuppeln, die, wie wir sahen, zu riickgebildeten Lakunen gehéren, 


jedoch auf dem Imaginalfliigel keinen sichtbaren Zusammenhang mit 


1 Diese Folgerung lieB sich inzwischen in neuen Experimenten direkt bestatigen 
(CLEvER, noch unver6ffentlicht). 
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Adern haben, erméglichen noch einige weitere Aussagen zur Kwppel- 
determination. Wahrend die Kuppeln, die auf Adern stehen, immer auf 
der Fliigelunterseite stehen, kommen diese , freien‘ Kuppeln auf beiden 
Fligelseiten vor. AuBerdem sind die Aderkuppeln immer paarig, wahrend 
die freien einzeln oder paarig stehen. In Abb. 23a sind die Haufigkeiten 
von Fliigeln mit einer, zweien 
oder mehr freien Kuppeln nach 
Ober- und Unterseitenkuppeln 
getrennt aufgetragen. Fiir die 
Oberseitenkuppeln ergibt sich, 
wie erwartet, da Fliigel mit 
wenig freien Kuppeln haufiger 
sind als Fligel mit vielen. Die 
Haufigkeit nimmt gleichmabig 
ab. Die Kurve der Unterseiten- 
kuppeln zeigt dagegen Maxima 
bei 2,4 und 6, d. h. geraden Kup- 
pelanzahlen. Nimmt man paarig 
stehende Kuppeln, die nur auf der 
Unterseitevorkommen, heraus 
und zeichnet eine neue Kurve, in 
der man sie wie Hinzelkuppeln 
zahlt, so kommt man fiir die Un- 
terseitenkuppeln zu ganz gleich 
verlaufenden Kurven wie fiir die 
Oberseitenkuppeln (Abb. 23b). 
Der gleichartige Verlauf der 
Kurven zeigt, da die freien 
Kinzelkuppeln Kuppelpaaren 


Anzahl Kyppel pro Fligel 


Abb, 23. a Verteilung der freien Randkup- 
peln auf die Fligelober- und Fligelunterseite, ¢2tsprechen, d. h. also unvoll- 


b Die Unterseitenkuppeln getrennt nach standige Kuppelpaare sind. FaBt 
pacind ea ait he ade ae SdahsGk od man nun die einzeln stehenden 
Unterseite paarig; ---- Unterseite einzeln Kuppeln, gleich welcher Seite, als 

eigene Gruppe auf und berechnet 
man ihre Verteilung auf die Fliigelober- und -unterseite, so findet man, 
dai 20—30% unten, 70—80% oben stehen (Tabelle 4). Diese Werte 
entsprechen auffallend denen, die wir fiir die Flachenkuppeln fanden 
(s. oben S. 237). Das 14Bt darauf schlieBen, daB die Determinations- 
prozesse, welche die Bildung der Flichenkuppeln hervorrufen, auch der 
Bildung der einzeln stehenden freien Randkuppeln zugrunde liegen. 
Da man die einzeln stehenden Randkuppeln auBerdem als unvollstandige 
Kuppelpaare aufzufassen hat, kann man weiter schlieBen, daB auch den 
paarigen Randkuppeln auf den Aderenden derselbe Determinations- 
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prozeB zugrunde liegt wie den Flichenkuppeln. Es ist nicht streng fest- 
gelegt, ob dieser Determinationsproze8 eine Kuppel auf der Ober- oder 
auf der Unterseite des Fliigels determiniert. Im Durchschnitt stehen die 
Kuppeln jedoch mit einer gewissen Bevorzugung, nimlich in etwa 70% 
der Falle, auf der Oberseite. Die Lakunenenden sind gegeniiber den 
ubrigen Stellen, an denen Kuppeln stehen kénnen, nur dadurch noch 
zusatzlich ausgezeichnet, da hier die Kuppeln stets paarig und stets 
auf der Unterseite entstehen. 


Tabelle 4 


Versuch A Versuch B 


Freie Kuppeln, gesamt ..... . 
Freie Kuppeln, Oberseite (simtlich 


einzeln stehend) ........ 50 40,6 | 82,0 69,2 
Freie Kuppeln, Unterseite. . .. . 73 | 59,4 

davon paarig stehend ..... 62 50,4 

davon einzeln stehend. . ... . 11 8,9 | 18,0 30,8 
Einzelkuppeln auf beiden Fliigel- 

BELG ae eases te ee a ey bee 61 100 100 


Das Vorkommen von paarigen Unterseitenkuppeln und von einzeln 

stehenden Kuppeln auf beiden Fliigelseiten bei den freien Kuppeln 
_kann man nach dieser Vorstellung als Ausdruck verschiedener Stadien 
der Riickbildung auffassen. Ist der Charakter einer in Riickbildung 
befindlichen Lakunenmtindung noch ganz erhalten, wenn die Kuppeln 
determiniert werden, dann entstehen freie Unterseitenkuppelpaare. Ist 
nur ihre spezifische zusaitzliche Auszeichnung gestdrt, dann entstehen 
Einzelkuppeln auf einer der beiden Seiten, entsprechend den Flachen- 
kuppeln. SchlieBlich kann auch die Auszeichnung, tiberhaupt Kuppeln 
bilden zu k6énnen, verlorengegangen sein, dann entstehen auch keine 
freien Einzelkuppeln mehr, wie wir es bei den jung operierten und den 
réntgenbestrahlten Tieren fanden. 

Die Haufigkeit ,,freier‘‘ Kuppeln auf Fligeln mit verlagerten Adern ist bei 
den spat operierten Tieren (Versuch B, Tabelle 3) geringer als bei den friih operier- 
ten (Versuch A), der Anteil kuppelfreier Adern dagegen etwas hoher. Die Zahlen 
scheinen ziemlich sicher, zumal auch in einer kleineren, in der Tabelle nicht beriick- 
sichtigten Versuchsserie mit A-Tieren ganz ahnliche Prozentsatze auftraten. Die 
Zunahme freier Adern ist noch deutlicher, wenn man nicht die Fliigel, die solche 
enthalten, sondern die freien Adern selbst zihlt: Wahrend auf 60 A-Tiere 22 kom- 
men, sind es bei den 43 B-Tieren 30. Je spater operiert wird, desto weniger Kuppeln 
gelangen also zur Ausbildung. Vielleicht dauern dann die Regenerationsvorginge 
bis in die Kuppeldeterminationsphase hinein an und hemmen die Kuppelbildung 
sowohl auf als zwischen den Adern. Die Zunahme freier Adern lieBe sich auch 
so erklaren, da8 ein Teil der verlagerten Adern erst entsteht, nachdem die Kuppeln 
bereits determiniert sind, was natiirlich um so eher der Fall sein wird, je kirzer 
davor operiert worden ist. Sicheres 1aBt sich dariiber jedoch nicht sagen. 
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Zusammenfassung 

1. Der Galleria-Fligel trigt 3 Typen innervierter Kleinorgane: 
Sinnesschuppen, Sinnesborsten und Sinneskuppeln. Die Zellapparate um- 
fassen je vier einander entsprechende Zellen: zwei, meist polyploide 
Bildungszellen, eine Sinneszelle — bei den Sinnesborsten an deren 
Stelle eine Gruppe von 4 Sinneszellen — und eine linsenférmige Zelle 
unbekannter Funktion. Der Sinnesborstenapparat enthalt auBerdem 
noch eine dritte polyploide Zelle. 

2. Die Zellapparate entstehen unter differentiellen Zellteilungen aus 
einer Stammzelle, die bei den Sinnesschuppen in Vorpuppen der Augen- 
klasse 2—3, bei den Kuppeln und Borsten in Vorpuppen der Augenklasse 5 
ablaufen. Die Einordnung der Zelltypen dieser Kleinorgane in die 
Teilungsschemata, die Hunxe fiir plastologe, durch differentielle Zell- 
teilungen entstehende Kleinorgane gegeben hat, wird diskutiert und 
diese Schemata werden erweitert. 

3. Als Schwesterzelle der Sinneszelle der Sinnesschuppen entsteht 
eine zweite nervése Zelle, die im Imaginalfliigel weiter proximal am 
Nerven liegt und wahrscheinlich keine rezeptorische Funktion hat. 

4. Die Nerven entstehen — als Fortsatze der Sinneszellen — wie 
diese selbst in 2 Schtiben. Bereits die zuerst auswachsenden Nerven 
bilden das vollstandige Nervenmuster, wobei wahrscheinlich der Deter- 
minationszustand der Lakunen zur Aderbildung zugleich dariiber ent- 
scheidet, ob sie mit einem Nerven besetzt werden. Durch das Nerven- 
muster ist bei Galleria nicht auch zugleich das Muster der sekundaren 
Tracheen bestimmt. 

5. Sinnesborsten stehen in einer Reihe am distalen Rand des Fligels. 
An der Fliigelspitze stehen die Borsten im Durchschnitt dichter als weiter 
proximal, und zwar in einem Bereich, der sich auch bei einem Vergleich 
von Ober- und Unterseite, Vorder- und Hinterfliigel, und Fligeln ver- 
schiedener Mottenarten als ausgezeichnet erweist. Um den ganzen 
Fliigelrand wird jedoch derselbe Mindestabstand eingehalten, der das 
Vorhandensein eines Hemmhofes bei der Stammzellendetermination 
anzeigt. Das Borstenmuster entsteht unabhaingig vom Schuppen- und 
Adermuster. 

6. Die Borstenstammzellen werden nacheinander im Verlaufe mehrerer 
Stunden determiniert. Durch Veraénderung der Zuchttemperatur wah- 
rend der Determinationszeit lit sich die Borstenanzahl verandern. 
Zusitzlich gebildete Borsten entstehen dabei zwischen bereits vorhan- 
denen. — Es wird eine Vorstellung iiber die Bildung des Randsinnes- 
borstenmusters entwickelt. 

7, Am Fligelrand stehen Kuppelpaare an der Miindung jeder Langs- 
ader in die Randader auf der Fligelunterseite. Defektversuche mit 
Rontgenstrahlen zeigen, daB die Bildung dieser Kuppelpaare als von den 
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Aderenden abhangige Differenzierung erfolgt. Auf den Langsadern der 
Fligelflache stehen in Anzahl und Stellung variierende Einzelkuppeln 
auf beiden Fligelseiten. : 

8. Verletzt man die Fliigelimaginalscheibe der letzten Larve, so 
erfolgt unter Verringerung der Aderanzahl einer rhythmische Neu- 
gliederung des Fliigels. In der jungen Vorpuppe erléschen nacheinander 
die Fahigkeiten zur Neugliederung und zur Regeneration. 

9. Auf den Fliigeln mit veraéndertem Adermuster stehen_,,freie“ 
Kuppeln, die keinen sichtbaren Zusammenhang mit Adern haben. Man 
mu8 schlieBen, da es die Kuppeln der auf Grund der Neugliederung des 
Fligels riickgebildeten Adern sind. Die ,,freien‘‘ Einzelkuppeln stehen 
auf der Fligelober- und -unterseite, und zwar in den gleichen Prozent- 
satzen wie die Flachenkuppeln. 
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A. Einleitung und Fragestellung 

Eines der grundlegendsten Probleme der Evolution betrifft die Be- 
ziehungen der Sinnesleistungen der tierischen Organismen zu ihrer Um- 
welt. Auch bei nahe verwandten Formen pflegt die Herabsetzung der 
Funktionen eines Sinnesorgans in Anpassung an die besonderen Milieu- 
bedingungen mit einer Héoherentwicklung anderer Sinne einherzugehen. 

Vielfach kommen diese Verhaltnisse morphologisch und histologisch 
in einer kompensatorischen Hypertrophie eines Sinnesorgans zum Aus- 
druck, die der Riickbildung eines anderen oder der anderen gegeniiber- 
steht. Dabei kann die Zahl der reiz-rezipierenden Elemente vermehrt 
bzw. sie kénnen im einzelnen vergr6Bert oder héher differenziert sein. 
Es besteht aber auch die Méglichkeit, daB der Ablauf der funktionellen 
Vorgange intensiviert wird, wie dies etwa bei dem Wiederaufbau des 


* Herrn Prof. Dr. O. KuEN sind wir fiir die Anregung zu dieser Arbeit und fiir 
das stete Interesse an ihrem Fortgang zu grofem Dank verpflichtet. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 17 
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Rhodopsins in den Sehzellen der Fall ist. SchlieBlich kann aber auch 
an eine Erhéhung der Leistungen an den Integrationsorten gedacht 
werden, sei es daB solche nur intrazerebral oder auch peripher in den 
Sinnesorganen selbst zu suchen sind (RENScH 1952). 

Besonders deutlich treten solche Verhaltnisse bei Formen hervor, 
die an einen Aufenthalt im Dunkeln angepaft sind oder bei denen 
die Leistungen z. B. zur Fernorientierung nicht ausreichen. Ks sei hier 
nur an die Ultra-Schall-Rezeption der Fledermause, an die Entwicklung 
des Tastsinns bei Nachttieren bzw. das Witterungsvermdégen fliichtiger 
Ungulaten erinnert. Bei dem in Zentralmexiko beheimateten Héhlen- 
fisch Anoptichthys jordani, der zwar in der Embryonalentwicklung Augen 
anlegt, deren wohlentwickelte Strukturelemente jedoch spater zuriick- 
gebildet werden (KAHLING 1957), konnte Hann (1957) nachweisen, daB 
sein Lokalisationsvermégen fiir Hindernisse auf Grund des wohlentwickel- 
ten Ferntastsinns wesentlich besser ist als bei dem nahe verwandten und 
leistungsfahige Augen besitzenden Hyphessobrycon scholzev. 

Es ergibt sich daher die Frage, ob etwa das Seitenliniensystem ein- 
schlieBlich der freien Sinnesstellen strukturelle Eigentiimlichkeiten auf- 
weist, die eine solche héhere Leistung erwarten lassen oder ob eine der 
anderen erwaihnten Moéglichkeiten zur Erklarung der funktionstiichtige- 
ren Sinnesorgane von Anoptichthys jordani herangezogen werden muB. 


B. Material und Methode 

Fiir die Untersuchungen konnten junge Hoéhlenfische von | und 3 cm 
Lange und erwachsene Tiere von 5—6 cm Lange verwendet werden, die 
alle aus Zuchten des Zoologischen Institutes der Universitat K6ln stamm- 
ten. Die Vergleichsuntersuchungen wurden an 5 cm langen Schwarz- 
bandsalmlern (Hyphessobrycon scholzei EK. Anu) durchgefihrt. 

Zur Darstellung des Verlaufes der Seitenlinien wurden einige Héhlen- 
fische (6—7 cm lang) und Schwarzbandsalmler (4—5 cm lang) in 
10% igem Formol fixiert. Die Anfirbung des Kanalsystems erfolgte nach 
der Methode von WonLFaHRT (1938). Die fixierten Tiere wurden in 
1—2%igem Wasserstoffperoxyd gebleicht. Wahrend dieser Zeit fiillte 
sich infolge Zersetzung des Wasserstoffperoxyds das ganze Kanalsystem 
mit Gasblasen, die durch kraftiges Evakuieren mit der Wasserstrahl- 
pumpe entfernt wurden. Die Tiere wurden dann mit verdiinnter Tusche- 
lésung betraufelt, die infolge der Kapillaranziehung der Poren sowie des 
Konzentrationsunterschiedes gegen die Fliissigkeit in den Kanilen sofort 
aufgesogen wurde. Uberfliissige Tusche konnte mit Aqua dest. abge- 
spilt werden. Die angefirbten Fische wurden unter dem Binokular 
untersucht und zur Aufbewahrung in 1—2%iges Formol tiberfiihrt. 

Die fiir die histologischen Untersuchungen bestimmten Tiere wurden 
7 Tage mit SUSA nach HetpEnwarn fixiert, wobei die erforderliche 
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Erweichung der Knochen nur durch Anwendung der dreifachen Menge an 
Trichloressigsaure erreicht werden konnte. Uber Alkohol, Methylbenzoat 
und Benzol wurden die Objekte in Paraffin eingebettet. Die Schnitt- 
dicke betrug 5—10u. Die Schnitte wurden mit Hamalaun-Eosin 
oder Hisenhamatoxylin (nach HerpEnHarn)-Azophloxin gefirbt und in 
Rhenohistol eingelegt. 


C. Die Seitenorgane von Anoptichthys jordani Husss et Innes 
und Hyphessobrycon scholzei KE. Au. 


I. Morphologie der Seitenorgane 

Es erscheint zweckmaBig, einer Schilderung der an den hier im be- 
sonderen untersuchten Characiden erhobenen Befunde eine solche des 
Teleosteertyps voranzuschicken, wie dieser sich aus Untersuchungen etwa 
an der Elritze (Phoxinus laevis L.) hat aufstellen lassen, zumal auch die 
meisten experimentellen Arbeiten sich mit diesem Objekt beschaftigen. 

1. Der Teleosteertyp. Bei den meisten Teleosteern setzen sich die 
Seitenorgane aus freien Sinneshiigeln und Kanalorganen zusammen. 
Einen Uberblick iiber die Anordnung der freien Organe und der Kanile 
gibt Abb. la von der Elritze. 

Die freien Sinneshiigel sind hauptsachlich um die Kanale gruppiert. 
Thre Zahl ist auf der dorsalen Korperseite groBer als auf der ventralen 
Seite; sie nimmt ferner vom Kopf zum Schwanz hin ab. Am Kopf stehen 
die freien Sinneshtgel meist sehr dicht und fiillen hier die Réume zwi- 
schen den Kandalen aus. Auf dem Riicken zeigen die freien Organe oft 
eine lineare Anordnung, die als Dorsallinie bezeichnet wird. 

Der auffalligste Teil des Kanalsystems ist der Rumpf- oder Lateral- 
kanal (Rk), der infolge der Schuppendurchbrechung duBerlich als 
, Seitenlinie‘‘ in Erscheinung tritt und in einem mehr oder weniger ge- 
schwungenen Bogen vom Kiemendeckel bis in die Schwanzregion ver- 
laufen kann. Die Verbindung des Rumpfkanals zur AuBenwelt stellen 
kleine Nebenrohrchen her, die vom Hauptkanal abzweigen und die Schup- 
pen nach auBen durchdringen. Bei der Elritze sind diese als Poren be- 
zeichneten Offnungen des Rumpfkanales bis in die Gegend der Riicken- 
flosse in regelmaBigen Abstiinden vorhanden (Abb. 1a). Im hinteren 
Rumpfabschnitt treten dann nur noch vereinzelte Poren auf. Bei schup- 
penlosen Fischen (Siluroidea) verléuft der Kanal im Corium. 

In der Kiemenregion geht der Lateralkanal in den Hauptkanal des 
Kopfes, den Temporalkanal (Tk), tiber. Bei den Teleosteern tritt das 
Kanalsystem des Kopfes in Bezichung zu bestimmten Knochen des 
Craniums, wie es von Prare (1924) dargestellt ist. Die Offinung der 
Kanale am Kopf nach auBen erfolgt je nach Fischart durch Poren oder 


Nebenréhrchen, wobei letztere verzweigt sein kénnen (Sardine). 
17* 
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Der Temporalkanal (Tk) durchzieht das Supraclaviculare, das Supra- 
scapulare und das Squamosum. Zwischen Suprascapulare und Squa- 
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Abb. la—ce. Seitenliniensystem (natiirlicheGréBe) a der Elritze (Phoxinus laevis L.) (nach 
DIJKGRAAF 1934); b des Hohlenfisches (Anoptichthys jordani HusBss et INNES); ec des 
Schwarzbandsalmlers (Hyphessobrycon scholzei HK. AHL) Hk Hyoidkanal; Jok Infraorbital- 
kanal; Mk Mandibularkanal; Ok Occipitalkanal; Pok Priopercularkanal; Rk Rumpfkanal; 
Sok Supraorbitalkanal; 7k Temporalkanal; Kreise = Verlauf des Kanalsystems; 
Punkte = freie Sinneshiigel 


mosum zweigt dorsalwarts der Occipitalkanal (Ok) ab, der das Pleurocci- 
pitale und das Supraoccipitale durchsetzt. Dieser Kanal verbindet bei 
vielen Arten die Seitenkanale beider Kérperhalften. 
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Im Squamosum gibt der Temporalkanal ventralwirts den Pré- 
opercularkanal (Pok) ab, der das Praéoperculum durchlauft. Bei ver- 
schiedenen Teleosteern (z.B. einige Cypriniden) besteht zwischen 
Temporalkanal und Praopercularkanal keine Verbindung, so daB die 
Kanale der dorsalen und ventralen Kopfhalfte getrennt sind. Im unteren 
Drittel des Préoperculums biegt bei einigen Arten vom Praopercular- 
kanal kaudalwarts der Hyoidkanal (Hk) ab, der im Interoperculum 
miindet. Der Préopercularkanal geht am Ende des Interoperculums in 
den Mandibularkanal (Mk) iiber, der das Articulare und das Dentale 
durchlauft. 

Der Temporalkanal spaltet sich am Ende des Squamosums in der 
postorbitalen Region in 2 Kanale auf. Uber dem Auge zieht der Supra- 
orbitalkanal (Sok) entlang. Er durchlaéuft das Frontale, das Nasale 
und mitindet im Pramaxillare. Bisweilen beobachtet man im Frontale 
eine weitere Verbindung zum Kanalsystem der anderen Seite, ahnlich 
dem bereits erwahnten Occipitalkanal. Diese Verbindung wird als 
Frontalkommissur (Fq) bezeichnet. Unter dem Auge verlauft der Infra- 
orbitalkanal (Iok), der die Infraorbitalia durchsetzt und im Palatinum 
mundet oder mit einem kleinen Bogen bis ins Maxillare reicht. 

2. Anoptichthys jordani und Hyphessobrycon scholzei. Die Sei- 
tenorgane von A. jordan (Abb. 1b) entsprechen in ihrer Ausbildung im 
wesentlichen dem Teleosteertyp. Freie Sinneshiigel treten besonders 
zahlreich am Kopf, dorsal vom Supraorbitalkanal, im Gebiet zwischen 
Infraorbitalkanal und Opercularkanal (Pok) und auf dem Kiemendeckel 
auf. Am Rumpf fallt eine staérkere Konzentration freier Organe um den 
Rumpfkanal auf, doch breiten sich die Organe auch tiber die dorsale 
und ventrale Korperhalfte aus. Die Zahl der Sinneshtigel auf der 
Dorsalseite des Rumpfes ist gréBer als auf der Ventralseite. Die Anzahl 
der freien Organe und ihre GréBe nimmt zum Schwanz hin ab. Eine 
reihenmaBige Anordnung von Sinneshiigeln auf der Dorsalseite laBt sich 
bei Anoptichthys nicht feststellen. 

Von den Kanalen des Seitenorgansystems verliuft der Rumpfkanal 
(Rk) vom Kopf aus titber 4 Querschuppenreihen von der sechsten zur 
achten Langsschuppenreihe (von der Riickenflosse aus gezahlt) in die 
ventrale Kérperhalfte. Er erstreckt sich bis zum Ende des Rumpfes in 
der achten Langsschuppenreihe, wobei er in der Rumpfmitte im ven- 
tralen Schuppenteil verlauft, dann tiber 2 Querreihen wieder in die 
sechste Lingsschuppenreihe tibergeht, in der er an der Schwanzbasis 
endet. Der Rumpfkanal verlauft also in einem leicht geschwungenen 
Bogen vom dorsalen Rand des Kiemendeckels bis unter die Mittellinie 
herab, die er dann im Schwanzstiel wieder erreicht. Den Ramus lateralis 
vagi, der die Seitenorgane des Rumpfes innerviert, sieht man in der 
Medialen der Korperseite oberhalb der Rumpflinie zwischen der sechsten 
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und siebten Lingsschuppenreihe meist mit bloBem Auge durch die 
Epidermis durchschimmern. 

Am Kopf geht der Rumpfkanal in den Temporalkanal (Tk) iiber 
(Abb. 2a), der das Supraclaviculare (/), Suprascapulare (2) und das 
Squamosum (3) durchsetzt (Abb. 2a). Im Squamosum (3) zweigt 
dorsalwarts der Occipitalkanal (Ok) ab, der durch das Pleur- und Supra- 
occipitale (4 und 5) zieht, sich aber nicht mit dem entsprechenden 
Kanalstiick der anderen Kérperseite vereinigt. Ventralwarts biegt der 
Préopercularkanal (Pok) ab, der das Préoperculum (6) und das Inter- 
operculum (7) durchlauft und dann in den im Articulare (8) und Dentale 
(9) verlaufenden Mandibularkanal (Mk) iibergeht. Im ventralen Teil 
des Praoperculums zweigt kaudalwarts ein kurzer Hyoidkanal (Hk) ab, 
der im Interoperculum (7) mit einer Pore miindet. 

In der postorbitalen Region spaltet sich der T'’emporalkanal (Tk) im 
Squamosum (3) in den Supra- und Infraorbitalkanal auf. Der Swpra- 
orbitalkanal (Sok) verlauft in einem leichten Bogen tiber Augen- und 
Nasenregion und durchsetzt dabei das Frontale (J0) und Nasale (JJ) 
und endet blind im Pramaxillare (7/2). Eine Frontalkommissur fehlt bei 
Anoptichthys. Der Infraorbitalkanal (Iok) durchlauft die Infraorbitalia 
(73) und erstreckt sich bis in die Nasenregion, wo er ebenfalls blind 
endet. 

Die Anordnung der Kaniale zeigt bisweilen bei verschiedenen Tieren 
oder auch auf den beiden Korperseiten des gleichen Tieres kleinere Ab- 
weichungen. 

Die Poren sind in den Kopfkanalen nicht so zahlreich und regel- 
maRig angeordnet wie beim Rumpfkanal, wo jede Schuppe von einer 
Pore durchsetzt wird. Dementsprechend kann am Kopf auch nicht von 
einer metameren Anordnung der Sinneshiigel in den Kanalen die Rede 
sein, wie das beim Rumpfkanal der Fall ist. 

Auch das Seitenorgansystem von H. scholzei (Abb. 1c) entspricht 
weitgehend dem Teleosteertyp. Freie Sinneshiigel treten besonders zahl- 
reich am Kopf dorsal vom Temporalkanal (7k) und in der postorbitalen 
Region auf. Am Rumpf ist die Zahl der freien Organe geringer als beim 
Héhlenfisch, auch hier nimmt die Anzahl und die GréBe der Organe zum 
Schwanz hin ab. 

Die Ausbildung des Kanalsystems ist beim Schwarzbandsalmler 
ahnlich wie beim Héhlenfisch. Der Rumpfkanal (Rk) beginnt am Ansatz 
des Kiemendeckels in der vierten Langsschuppenreihe (von der Riicken- 
flosse aus gezahlt) und zieht tiber 4 Querschuppenreihen bis zur siebten 
Lingsschuppenreihe, in der er bis zum Rumpfende verlauft. 

In der Ausbildung der Kopfkaniile ergeben sich kleinere Unterschiede 
zum Hohlenfisch. So miindet beim Schwarzbandsalmler der Supra- 
orbitalkanal (Sok) bereits im Nasale (11), der Infraorbitalkanal (Lok) 
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erstreckt sich dagegen bis ins Palatinum (/4). Ein Occipitalkanal 
und Hyoidkanal konnten bei Hyphessobrycon nicht gefunden werden 
(Abb. 2a u. b). 
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Abb. 2au.b. Seitenkandle des Kopfes und Kopfknochen a beim Hoéhlenfisch (Anoptichthys 
jordani Husss et INNES); b beim Schwarzbandsalmler (Hyphessobrycon scholzei K. AHL). 
Hk Hyoidkanal; Jok Infraorbitalkanal; Mk Mandibularkanal; Ok Occipitalkanal; Pok 
Praopercularkanal; Rk Rumpfkanal; Sok Supraorbitalkanal; 7k Temporalkanal. 1 Sup- 
raclaviculare; 2 Suprascapulare; 3 Squamosum; #¢ Pleuroccipitale; 45 Supraoccipitale; 
6 Prioperculum; 7 Interoperculare; 8 Articulare; 9 Dentale; 10 Frontale; 11 Nasale; 
12 Primaxillare; 13 Infraorbitalia; 14 Palatinum. Vergr. 4éach 


IT. Histologie der Seitenorgane 
1. Der Teleosteertyp, Beziehungen der Seitenorgane zum Labyrinth- 
organ. Die freien Sinneshiigel der Teleosteer sind runde bis ovale Zell- 
komplexe, die an der Epidermisoberflache liegen oder mehr oder weniger 
in diese eingesenkt sein kénnen. Sie bestehen aus den im Zentrum des 
Sinneshiigels liegenden flaschen- bis birnenformigen Sinneszellen, von 
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denen jede, ein Sinneshaar trigt, und den schmalen langen Stiitz- 
zellen, die die Sinneszellen umgeben. Das charakteristische Kennzeichen 
der Stiitzzellen sind die Stiitzfibrillen, die bei den Fischen wegen der 
Kleinheit dieses Zelltyps oft nur schwer nachzuweisen sind. Nach 
GRonER (1940) dienen die ,,Stiitzzellen‘‘ auch der Neubildung zugrunde- 
gegangener Sinneszellen. Beide Zellarten enthalten je Zelle einen deut- 
lich sichtbaren, runden, basal gelegenen Zellkern. Die Sttitzzellen sind 
immer langer als die Sinneszellen. Jeder Sinneshiigel ist gegen das um- 
gebende Gewebe durch abgeplattete Mantelzellen abgegrenzt. 


Auf der Oberflaiche jedes Sinneshtigels befindet sich ein Gallert- 
cylinder, die Cupula, die die Sinneshaare der Sinneszellen umschlieBt. 
Die Cupula ragt senkrecht zur Ké6rperoberfliche in das umgebende 
Medium hinaus. Nach Denny (1936) und GRoneR (1940) wird die 
Cupula von den Sinneszellen gebildet. 


Jeder Sinneshiigel wird von einem Nerv versorgt, der sich im Hiigel 
in feine Fasern aufspaltet, die die einzelnen Sinneszellen kelchartig um- 
fassen. Bei den Sinneszellen handelt es sich also um ,,sekundare Sinnes- 
zellen“. 


Der Aufbau der Sinneshiigel in den Kandlen des Seitenorgansystems 
entspricht den oben beschriebenen freien Organen, nur daB die Kanal- 
organe wegen des begrenzten Raumes mehr in die Breite gezogen sind. 
Der Kanal selbst liegt in lockerem Bindegewebe, das verknéchern kann. 
Im Innern sind die Kanale mit einem ein- oder mehrschichtigen Epithel 
ausgekleidet, in das Schleimzellen eingelagert sind. Der Kanal ist mit 
Schleim angefiillt, der auf Schnittpraparaten als farblose Masse sichtbar 
wird. Unterhalb eines jeden Sinnesorganes befindet sich in der Kanal- 
wandung ein Loch, durch das der zuftihrende Nerv an das Organ heran- 
tritt. 

Die Seitenorgane und die Sinnesstellen des Labyrinths sind nahe ver- 
wandte Sinnesorgane, sowohl hinsichtlich ihrer Entwicklung aus einer 
gemeinsamen Anlage (LEE 1898, DiskGRAAF 1934) als auch ihres morpho- 
logischen Baues (GRoNER 1940, DiskGRAAF 1952). Im Labyrinth liegen 
als Sinnesendstellen die 3 Cristae in den Ampullen des vorderen, hinteren 
und horizontalen Bogenganges und die 3 Maculae des Utriculus, Sacculus 
und der Lagena. Bei den meisten Fischen kommt noch als siebente 
Sinnesendstelle die Papilla neglecta hinzu. Morphologisch ahneln diese 
Sinnesendstellen stark den oben beschriebenen freien Sinneshiigeln. Sie 
bestehen aus birnférmigen Sinneszellen mit Sinneshaaren, die von einer 
Cupula tiberdeckt sind. Die Cristae der Bogengangsampullen erinnern 
stark an die Verhaltnisse, wie sie bei den Kanalorganen zu finden sind. 


Bei den Otolithenorganen sind in die gallertige Cupula Kalkkristalle 
oder Meersand eingelagert. 
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2. Anoptichthys jordani und Hyphessobrycon scholzei. Die histo- 
logische Untersuchung des Seitenorgansystems junger, 4 Wochen alter 


a 


b 3 hie é 

Abb. 3au. b. Querschnitt durch einen freien Sinneshtigel a bei einem 4 Wochen alten Tier von 

Anoptichthys jordani Hupgss et INNES. Fiarbung: Hisenhimatoxylin-Azophloxin. Vergr. 

1000fach. b in der Epidermis von Anoptichthys jordani HuBBs et INNuEs. Es handelt sich 

um ein adultes Tier, die Cupula ist sichtbar. Fiirbung: Hisenhimatoxylin-Azophloxin. Vergr. 
1000fach 


Hohlenfische zeigt, daB bei diesen Tieren nur freie Sinneshiigel (Abb. 3a) 
ausgebildet sind. Diese Sinneshiigel sind bei den Jungtieren stets iiber die 
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Epidermis erhaben und besitzen eine kugelf6rmige Gestalt. Sie tiber- 
ragen das Epithel etwa um 2/, der Lange der Sinneszellen. Besonders 
zahlreich treten sie an den Stellen auf, an denen sich spater durch Ein- 
senkung der freien Organe das Kanalsystem ausbildet. In ihrem Aufbau 
gleichen die freien Sinneshiigel junger Tiere denen adulter Héhlenfische. 
Die kiirzeren kolbenférmigen Sinneszellen lassen sich von den langeren 
Stiitzzellen gut unterscheiden. Das Organ wird von einer Cupula tiber- 
deckt, die allerdings bei der Fixierung und beim Schneiden meist mehr 
oder weniger zerstort wird. 

Die freien Sinneshiigel adulter Hohlenfische (Abb. 3b) schlieBen ent- 
weder mit der Epidermis ab oder sind in diese eingesenkt. Die Unter- 
scheidung zwischen den kolbenférmigen kurzen Sinneszellen und den 
langen schmalen Stiitzzellen ist hier noch besser méglich als bei den freien 
Organen junger Tiere. Die Stiitzzellen schieben sich mit einem schmalen 
Fortsatz zwischen die Sinneszellen. Die Kerne der Sinneszellen sind 
kugelférmig, die der Stiitzzellen mehr langgestreckt. Bei beiden Zelltypen 
finden sich die Kerne im basalen Teil der Zelle. Die Cupula, die das Organ 
iiberdeckt, ist auch bei dem hier vorliegenden Praparat infolge der Be- 
handlung mit Chemikalien in ihrer Gestalt verandert. Bei den feinen 
Faden, die von den Sinneszellen zur geschrumpften Cupula ziehen, 
handelt es sich um Schrumpfungserscheinungen beim Fixieren. Bei 
den eingesenkten Sinneshiigeln schiebt sich die Epidermis seitlich etwas 
tiber das Organ, st6Bt aber nie oberhalb des Organes zusammen. 

Die freien Sinneshiigel von Hyphessobrycon (Abb. 4) schlieBen fast 
immer mit der Epidermis ab, sie sind nie tiefer eingesenkt. Die Cupula 
ragt immer tiber die Epidermis hinaus. Der Bau der freien Organe von 
Hyphessobrycon stimmt mit denen von Anoptichthys iiberein. Auf der 
Abb. 4 1a8t sich gut zwischen Sinnes- und Stiitzzellen unterscheiden. 
Die Stiitzzellen mit ihren langlichen Kernen reichen stets bis zur Basal- 
membran, die Sinneszellen sind dagegen bedeutend kiirzer. Die Cupula 
hat sich.in ihrem unteren Teil beim Fixieren und Schneiden des Prapa- 
rates in einzelne Fasern aufgelést, die nicht als Sinneshaare gedeutet 
werden diirfen. Sinneshaare sind mit den iiblichen histologischen Me- 
thoden nur sehr schwer nachzuweisen. 

An die freien Sinneshiigel von Anoptichthys und Hyphessobrycon ziehen 
Nervenfasern schrag heran und erreichen die Sinneszellen am basalen, 
zentralen Teil des Zellkomplexes. 

Bei Betrachtung des Kanalsystems von Anoptichthys fallt auf, daB 
der Rumpfkanal die Schuppen in ihrer Langsrichtung durchbohrt. Da 
die Schuppen dachziegelartig tibereinander liegen, durchsetzt der Kanal 
nur den unbedeckten Teil der Schuppe und geht dann in die nachste 
Schuppe tiber. Abb. 5 zeigt den Querschnitt durch ein Organ des Rumpf- 
kanals beim Héhlenfisch. Der Kanal wird von einem Epithel ausge- 
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kleidet, das aus abgeflachten Zellen besteht. In dieses Epithel sind die 
Kanalorgane eingelagert. Von den deutlich unterscheidbaren 2 Kern- 
reihen im Sinnesorgan gehéren die distalen den kiirzeren kolbenférmigen 


Abb. 4. Querschnitt durch einen freien Sinneshiigel yon Hyphessobrycon scholzei KE. AHL 
Farbung: EKisenhimatoxylin-Azophloxin. Vergr. 1000fach 


Abb. 5. Querschnitt durch ein Organ des Rumpfkanals von Anoptichthys jordanit HUBBS 
et INNES. Farbung: Hisenhiimatoxylin-Azophloxin. Vergr. 500fach 


Sinneszellen, die proximalen den langeren schmalen Stiitzzellen an. Die 
Cupula ist nicht sichtbar; wahrscheinlich hat sie sich bei der chemischen 
Behandlung des Praparates aufgelést und bildet nun mit dem Schleim, 
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Abb.7 a - 


Abb. 6. Querschnitt durch einen Supraorbitalkanal von Anoptichthys jordani HUBBS et 

Innis. Das Organ liegt in einem Knochenring. Zwischen Organ und Knochenring befindet 

sich Bindegewebe. Die Cupula ist sichtbar. Féarbung: Hisenhimatoxylin-Azophloxin. 
Vergr. 160fach 


Abb. 7. Querschnitt durch ein Organ des Rumpfkanals von Hyphessobrycon scholzet KE. AHL. 
Farbung: Hisenhimatoxylin-Azophloxin. Vergr. 500fach 


der das Kanallumen ausfiillt, eine gleichférmige Masse. Dem Sinnes- 
organ gegeniiber liegt als schmaler Streifen die sichtbare Schuppe, die 
rechts und links den Kanal noch teilweise umfaBt. 

Die Kopfkaniile treten bei den Teleosteern (S. 251 ff.) in Beziehung 
zu den Knochen des Craniums. Einen Querschnitt durch den Supra- 
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orbitalkanal von Anoptichthys in seiner normalen Lage zeigt Abb. 6. Der 
Kanal mit dem angeschnittenen Sinneshiigel liegt in einem ovalen 
Knochenring. Zwischen Knochenwand und Kanal liegt meist noch eine 
lockere Bindegewebsschicht. Die Kanale des Kopfes sind von einem ein- 
oder zweischichtigen Epithel ausgekleidet. Die Epithelzellen sind stark 
abgeflacht und enthalten sehr groBe Kerne. Die Sinnesorgane sind in allen 
Kopfkandalen gleich gestaltet. Das diinne Kanalepithel verbreitert sich 
und geht in das Sinnesepithel iiber. Grof&e Organe nehmen oft die Halfte 
des Kanalepithels ein, so daB das ausgesprochen knospenférmige Aus- 
sehen der Organe verlorengeht. Der Aufbau des Sinnesepithels entspricht 
auch hier dem Aufbau der freien Organe. Die Sinneszellen sind flaschen- 
bis kolbenférmig mit groBen, ovalen Kernen, deren Durchmesser fast 
der Zellbreite entspricht. Sie durchsetzen etwa ?/, der Epithelhéhe. Die 
langlichen Stiitzzellen liegen basal von den Sinneszellen. Sie verjingen 
sich an ihrem distalen Ende sehr stark und schieben sich mit diesem Teil 
zwischen die Sinneszellen. Die Zellkerne der Stiitzzellen hegen an deren 
Basis. Sttitzfibrillen sind nicht zu beobachten. Das Organ wird zum 
Kanallumen hin von der Cupula iiberdeckt, die bei der Fixierung ge- 
schrumpft ist. 

Der Aufbau des Kanalsystems bei Hyphessobrycon gleicht im wesent- 
lichen dem von Anoptichthys. Abb. 7 zeigt einen Querschnitt durch den 
Rumpfkanal des Schwarzbandsalmlers. Auch hier durchsetzt dieser 
Kanal die Schuppen. Das Kanalepithel ist bei Hyphessobrycon immer ein- 
schichtig. Uber dem Kanalorgan, dessen Aufbau nicht von entsprechen- 
den Organen bei Anoptichthys abweicht, sind noch Teile der Cupula zu 
erkennen. (Die schwarzen Punkte sind Artefakte.) Querschnitte durch 
Kopfkanile des Schwarzbandsalmlers zeigen die Abb. 8a (Supra- 
orbitalkanal) und 8b (Temporalkanal) in normaler Lage. Auf beiden 
Abbildungen ist der Verlauf der Kopfkaniile in einem Knochenring deut- 
lich zu erkennen. Der Aufbau der angeschnittenen Kanalorgane ent- 
spricht den entsprechenden Organen von Anoptichthys. Die Cupula 
ist bei beiden Sinnesorganen andeutungsweise sichtbar. Abb. 8a zeigt 
den Durchtritt eines Nerven durch eine Offnung im Knochenring. Beim 
Hintritt in den Sinneshtigel verlieren die Nervenfasern ihre Markscheide 
und sind nicht mehr sichtbar. Nach Verlust der Markscheiden konnte 
auch v. WOELLWARTH (1933) bei Untersuchungen an Fischen die Nerven- 
fasern auf gewohnlichen Praparaten nicht mehr feststellen. Bei Anoptich- 
thys erfolgt die Innervierung der Organe in den Kopfkanalen in der glei- 
chen Weise. 

Der Temporalkanal spaltet sich, wie bereits erwahnt wurde (S. 253), 
in der postorbitalen Region in den Supra- und den Infraorbitalkanal auf. 
Diese Aufspaltung zeigen Abb. 9a und b beim Schwarzbandsalmler in 
normaler Lage. Der Schnitt, der in Abb. 9a wiedergegeben wurde, zeigt 
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beide Kandale kurz nach der Trennung; bei Abb. 9b ist bereits eine weiter 
entfernte Stelle getroffen. Wahrend auf Abb. 9a beide Kandle noch in 
einem gemeinsamen Knochenring des Squamosum liegen, hat sich bei 
Abb. 9b bereits die Trennung vollzogen. Der obere Teil stellt den tiber 


a 4 2 yi 2 

Abb. 9au.b. Querschnitt durch den Supra- und Infraorbitalkanal von 7 yphessobrycon scholzei 
EK. AHL. a Die beiden Kanile sind durch Teilung des Kanalepithels aus dem Temporalkanal 
entstanden, liegen aber noch im gemeinsamen Knochenring des Squamosums. Fiarbung: 
Hisenhimatoxylin-Azophloxin. Vergr. 120fach; b Die beiden Kaniile haben sich weiter 
voneinander getrennt. Der obere Teil verliuft als Supraorbitalkanal tiber dem Auge, der 
untere Teil durchsetzt als Infraorbitalkanal die Infraorbitalia unter dem Auge. Fiarbung: 

Hisenhimatoxylin-Azophloxin. Vergr. 120fach 


dem Auge verlaufenden Supraorbitalkanal, der untere Teil den unter dem 
Auge hinziehenden Infraorbitalkanal dar. Beim Infraorbitalkanal zeigt 
sich jeweils eine Offnung im Knochenring nach auBen. Diese Offnung 
deutet auf den Beginn eines Ausfiihrungsréhrchens hin. Sowohl bei 
Anoptichthys als auch bei Hyphessobrycon ist zu beobachten, daB sich die 
Kopfkanale an den Stellen, an denen Sinnesorgane liegen, der Aufen- 
wand des umschlieBenden Knochens naihern. Meist wird dann einige 
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Schnitte weiter der Knochen durchbrochen, und es zweigt ein kleiner 
Ausfiihrungskanal nach auBen ab. An solchen Stellen liegt der Kanal 
nur in einer Knochengrube. Die Offnungspore liegt immer caudalwarts 
vom Organ. 


III. Die Zahlenverhiltnisse der Sinnesstellen in den Kopfkandlen 


Durch Auszahlen der Kanalorgane des Kopfes auf den Schnitten 
konnten je Kopfseite bei Anoptichthys 36 Organe, bei Hyphessobrycon 
37 Organe ermittelt werden. Die Verteilung dieser Organe auf die ein- 
zelnen Abschnitte des Kanalsystems am Kopf gibt folgende Tabelle 
wieder : 


Tabelle 


Kopfkanéle zusammen 


Temporalkanal........ 4... -: 
Supraorbitalkanal ......... 
Intraorbitalkanall ey emsase-nsee 
Praopercular- und Mandibularkanal 
(Hoigdkamally Be eehetew sae cess we Sete 
Occipitalkanaly miei ee ann ee 


Kopfkanale zusammen. . ...... 


Die Ermittlung der Kanalorgane des Kopfes bei Phoxinus (~ 36 
Organe) erfolgte durch Zihlung der Poren an Hand der Abbildungen von 
DKGRAAF (1934). Es ist anzunehmen, daB jeder Pore auch ein Organ 
zukommt. Bei allen angegebenen Werten muB beriicksichtigt werden, 
da hinsichtlich der Organzahl kleinere individuelle Schwankungen auf- 
treten konnen. Die Werte fiir Anoptichthys und Hyphessobrycon wurden 
aus Untersuchungen an 5 Hohlenfischen und 3 Schwarzbandsalmlern 
ermittelt. Die Anzahl der Sinnesstellen im Kopfkanalsystem stimmt bei 
den 3 Arten, die verglichen wurden, fast iiberein. 

Ergebnis. Anoptichthys jordani und Hyphessobrycon scholzei besitzen 
somit ein wohlausgebildetes Seitenliniensystem, das keine wesentlichen 
Abweichungen vom Teleosteertyp zeigt. Freie Sinneshiigel treten bei 
Anoptichthys zahlreicher auf als bei Hyphessobrycon. Die Anzahl der 
Sinnesstellen in den Kopfkandlen ist bei beiden Tieren anniaihernd 
gleich (Anoptichthys 36, Hyphessobrycon 37, Phoxinus etwa 36 Organe). 


D. Besprechung der Ergebnisse 


Das eingangs herausgestellte Problem tritt bei A. jordani sowie auch 
bei manchen anderen Hohlenfischen besonders eindringlich hervor. Hier 
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handelt es sich um Fomneh: bei denen in der Embryonalentwicklung die 
Augen sich scheinbar wie bei anderen Teleosteern anlegen, wobei auch eine 
Linse in der charakteristischen Weise zum Augenbecher in Beziehung 
tritt (KAHLING 1957, dort weitere Literatur). Nach dem Schliipfen er- 
folgt jedoch eine Riickbildung der einzelnen Bauelemente; gleichzeitig 
sinkt infolge Uberwachsung durch Hautfalten das ganze Auge (einschlieB- 
lich Linse) in die Tiefe. Linse, Iris, Retina, Pigmentepithel usw. fallen 
einer Lysis anheim, so da8 beim erwachsenen Hohlenfisch vielfach nur 
noch in der Tiefe der Kopfkapsel undefinierbare Reste der urspriinglich 
die Augen aufbauenden Gewebe zu finden sind. Naturgema8 stehen 
die Leistungen des Lichtsinnes gegentiber dem von Fischen, die normal 
ausgebildete Augen besitzen, weit zuriick. In dem natiirlichen Milieu 
solcher Hohlenfische spielen ja auch Beutefang und Orientierung auf 
Grund von optischen Reizen héchstens eine untergeordnete Rolle. An 
dieser Situation andert sich auch dadurch nichts, daB Anoptichthys sogar 
im erwachsenen Zustand, und zwar hier in gewissen Regionen des Ge- 
hirns, Lichtreize zu rezipieren vermag und sich sogar auf solche dressieren 
1a8t (KuHN und KAutine 1954, Tarnes und KAuntine 1957). 

Nun konnte Haun (1957) in ausgedehnten Versuchen zeigen, daB die 
Registrierung von Hindernissen mit Hilfe der Seitenorgane bei Anoptich- 
thys in erheblich héherem MaB8e ein freies Durchschwimmen bzw. ein 
Ausweichen erméglicht als bei anderen Teleosteern, die sich vor allem 
mit Hilfe ihrer Augen orientieren. Es kann auch die Entwicklung eines 
besonderen Verhaltens beim Hohlenfisch festgestellt werden, indem dieser 
im Gegensatz zu sehtiichtigen Freiwasser-Fischen standig gleichmaBig 
in seinem Revier umherschwimmt und so offenbar standig seine Seiten- 
organe den Hinwirkungen des von Hindernissen ausgehenden Stau- 
drucks exponiert. Entsprechend der mit einer Herabsetzung der Seh- 
leistungen verbundenen Riickbildung der Augen kénnte man erwarten, 
daB durch eine bessere Ausbildung der Ferntastsinnesorgane eine erhdhte 
Leistung hinsichtlich der Rezeption des Staudruckes eintritt. 

Eine vergleichende Untersuchung des Héhlenfisches Anoptichthys 
und seines nahen Verwandten Hyphessobrycon sowie eines anderen 
Teleosteers (Phoxinus) hat ergeben, daB morphologisch-histologisch keine 
Unterschiede nachweisbar sind, die jene unterschiedlichen Leistungen 
erklaren lassen. Es kann also angenommen werden, da diese durch 
Vorginge zustande kommen, denen keine strukturellen Besonder- 
heiten zugrunde liegen. Es wire hier etwa an eine Herabsetzung der 
Reizschwelle oder aber an intrazerebrale Vorgange zu denken. 


Zusammenfassung 
1. Die Seitenorgane von Anoptichthys jordani zeigen gegeniiber denen 
von Hyphessobrycon scholzei sowie Phoxinus laevis keine morphologischen 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 18 
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4 
oder histologischen Besonderheiten, die erhéhte Leistungen bei der 
Wahrnehmung von Hindernissen erklaren lassen. 

2. Morphologischen und histologischen Riickbildungserscheinungen 
der Augen stehen also keine Strukturveranderungen an den Seitenorganen 
im Sinne einer Héherentwicklung gegeniiber. 

3. Die hédheren Leistungen der Seitenorgane von Anoptichthys 
jordani sind demnach durch funktionelle Unterschiede der Sinnesend- 
stellen oder der Integrationsorte zu erklaren. 
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Einleitung 

Die letzte Ursache fiir das Zustandekommen des Winterschlafes 
diirfte zwar in der Ungunst der Umweltbedingungen liegen, doch wurde 
durch verschiedene Autoren wiederholt festgestellt, daf bei seiner 
Auslésung dem inkretorischen System eine wichtige Rolle zufallt, 
insbesondere der Thyreoidea, der Hypophyse, der Nebenniere, dem 
Pankreas und der Gonade. Die Ergebnisse der Untersuchungen wider- 
sprechen sich allerdings oft. Dies ist z.T. darauf zuriickzufiihren, dab 
man unter Verzicht auf exakte Methoden lediglich das histologische 
Bild und Gewichtsverinderungen zur Beurteilung der Aktivitét bzw. 
Inaktivitat der einzelnen Organe innerer Sekretion herangezogen hat. 

Was speziell den Goldhamster (Mesocricetus auratus awratus WATER- 
HOUSE) betrifft, so wird dieses Tier erst seit verhaltnismaBig kurzer 
Zeit in seiner Eigenschaft als Winterschlifer untersucht. Wahrend ein 
Teil der Autoren ihn als ausgesprochenen Winterschlafer anspricht, 
bezweifeln andere die Berechtigung zu einer solchen Annahme mit 
dem Hinweis, daf er auch bei relativ hohen Temperaturen (18—19° C) 
in Lethargie verfallen kann, da8 er aber andererseits auch bei sehr 
tiefen Temperaturen (1—2°C) noch recht lebhaft ist, ja sogar zur Fort- 
pflanzung schreitet. 

Die vorliegende Untersuchung soll die Frage klaren, ob und inwieweit 
das inkretorische System des Goldhamsters im Jahreszyklus, insbeson- 
dere aber im Zusammenhang mit dem Winterschlaf, Veranderungen 
zeigt. Damit ist gleichzeitig eine Antwort auf die Frage zu erwarten, ob 
der Winterschlaf dieses Tieres obligatorisch oder nur fakultiv ist. 


Die Untersuchungen zu diesem Thema erstreckten sich von Frihjahr 1952 
bis Friihjahr 1956. 

Fiir die Stellung des Themas und die Uberlassung eines Arbeitsplatzes danke 
ich meinem Lehrer, Herrn Prof. Dr. PFLUGFELDER, herzlich. Ebenfalls danke ich 
ihm fiir das Interesse, sowie fiir die Anregungen, die er mir gegeben hat. 

An dieser Stelle méchte ich auch Herrn Prof. Dr. EisenrrauT meinen Dank 
sagen, der mir verschiedene Literaturstellen zuganglich gemacht hat. Ebenfalls 
gilt mein Dank Herrn Prof. Dr. Water, Hohenheim, der mir freundlicherweise 
seine 1956 verdffentlichten Klimadiagramme aus dem Irak, Iran und der Tirkei 
zur Verfiigung stellte. 


A. Methoden 


Zur Untersuchung verwandte ich mdglichst gleichaltrige Tiere (1/,—ljahrig). 
Die Driisenteile wurden in Susa fixiert und iiber 95% Alkohol, Methylbenzoat, 
Benzol, Benzolparaffin in Paraffin eingebettet. Die Objekte wurden in 5y dicke 
Schnitte zerlegt. Im allgemeinen farbte ich mit einer Kernechtrot-Kombination, 
nur die Hypophyse wurde mit der Chrom-Hamatoxylin-Phloxin-Farbemethode 
von Gomori gefairbt. Die Berechnung des Zellkernvolumens diirfte neben Zell- 
volumberechnung und Organvolum- und Gewichtsbestimmung eine der sichersten 
Methoden sein, um die Aktivitat einer Driise zu beurteilen. 

Hin vereinfachtes Verfahren zur Bestimmung des Kerninhaltes stellt die 


Berechnung des Kugelinhalts dar, unter Benutzung des kleinsten Kerndurchmessers 
als Radius. 
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Um die Mittelwerte der Kerngré8en der einzelnen Zelltypen zu bestimmen, 
wurden pro Zelltyp 150 Kerne gemessen. Insgesamt habe ich das Volumen von 
96100 Kernen bestimmt. Die Mittelwertsbestimmungen sind statistisch gesichert 
nach dem arithmetischen Mittel: 


ff -p-v 
n 


Die Standardabweichung = hauptsichliche Variabilitat = 
nes dpa 
n 
oO 


Mittlerer Fehler des Mittelwertes: m = —— 
yn 
nach HosEMANN (1949). 

Die Blutzuckerbestimmungen erfolgten nach der Methode von Foun und Wu. 
Nach diesen Autoren wird 1 cm eines proteinfreien Filtrats mit einer alkalischen 
Kupfertartratlésung erhitzt, wobei das 2wertige zu lwertigem Cu (Cu,O) reduziert 
wird. Der dabei gewonnene Cu,O-Niederschlag reduziert das 6wertige Phosphor- 
molybdat auf eine niedrigere Wertigkeitsstufe, welche eine intensive Blaufarbung 
bewirkt. Diese Farbintensitat wird photometrisch gemessen auf einer Wellenlange 
von 520 uu. 

Die Adrenalinbestimmungen wurden nach der Methode von Fourn, Cannon 
und Denis durchgefiihrt. Hierbei wird das Adrenalin mit Salzsiure extrahiert. 
Die Menge des Adrenalins wird durch die Reduktionskraft gegeniiber Harnsdure 
bestimmt. Man extrahiert mit einer 0,1 N Salzsiure und verdiinnt mit der drei- 
fachen Menge dest. H,O. Danach wird das Gemisch erhitzt. Am Siedepunkt des 
-Gemisches gibt man eine 10% Natriumacetatlésung hinzu. Nun filtriert man und 
gibt eine Harnsaurelésung dazu (lcm? = 11mg). Weiterhin werden ein Folin- 
Harnséure-Reagens und eine gesiattigte Natriumkarbonatlosung hinzugefiigt und 
kolorimetrisch verfahren. Die Errechnung erfolgt nach der Formel: 


20 _ Gesamtgewicht = 1 
Unbekannt 5 3 


= mg-% Adrenalin 


Die roten und weiBen Blutkérperchen wurden mit einer Neubauerkammer aus- 
gezahlt. Das Blut wurde aus der Vena cava superior entnommen, mit einem Ge- 
misch von Na und K-Oxalat als Antikoagulat versetzt. Weiterhin wurde zur Be- 
stimmung der Erythrozytenzahl ein Hamatokrit nach WiInTROBE gemacht. 

Fiir die Injektionen zur Herbeifithruny des kiinstlichen Winterschlafes ver- 
wendete ich: Methylthiourazil (MTU) und Megaphen [N’-(3-Dimethylamino)- 
Propyl-3-Chlorphenothiazin] von Bayer Leverkusen. 


B. Haltung und Biologie des Syrischen Goldhamsters 


Zur Durchfiihrung meiner Untersuchungen habe ich selbst Goldhamster auf- 
gezogen. Zuchttiere und Versuchstiere wurden getrennt gehalten. Die Zuchttiere 
waren in Hinzelkafigen 50 x 30 x 50 cm untergebracht; die Versuchstiere wurden in 
einem Freigehege gehalten. Dieses teilte ich in einzelne Boxen, welche mit Maschen- 
draht bespannt auf einem betonierten Untergrund standen. In die einzelnen 
Boxen kam eine Erdauflage von etwa 30cm. Die AusmaSe der Boxen betrugen 
1005050 cm. Das gesamte Freigehege war mit Dachpappe abgedeckt, um zu 
vermeiden, daB zu heftige Regengiisse und Witterungseinfliisse das Gehege vor- 
zeitig altern lieBen. Es gelang nie, ohne Verluste 2 Tiere in einen K&fig zu setzen. 
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Selbst in den Freikulturen kam es trotz geniigend groBen Auslaufes zu Angriffen, 
wenn sich 2 Tiere in einer Box begegneten. Alle meine Beobachtungen, die ich hier 
nicht im einzelnen wiedergeben kann, iiberzeugten mich im Gegensatz zu PETzscH 
(1951) davon, daB der Syrische Goldhamster streng solitar lebt. 

Die aus dem vorderen Orient stammenden Tiere vertragen nach meinen Fest- 
stellungen unsere klimatischen Verhdltnisse, selbst den strengen Winter 1955/56, 
gut. Mesocricetus auratus ist Allesfresser, bevorzugt aber Griin- oder sonstiges 
Frisch-Futter vor Kérnern. Hinsichtlich der Ernahrung bietet die Aufzucht keine 
Schwierigkeiten. Die durchschnittliche Lebensdauer betragt 2—3 Jahre. 

Trotz der einfachen Ernahrung ist die Zucht nicht ganz leicht. Seine Haltung 
bereitet groBere Schwierigkeiten als die anderer Laboratoriumstiere. Die Angriffs- 
lust und Eigenart, die Gesellschaft der Artgenossen zu meiden, erschweren die 
Paarung. Der Syrische Goldhamster vertragt sich mit seinen Artgenossen nur 
wahrend der Brunst. Gleichgeschlechtliche Tiere sind auch dann unvertraglich. 
Die Brunstzeit der Weibchen wiederholt sich in einem 4tagigen Rhythmus. Wahrend 
und auferhalb der Brunst werden gewisse Duftstoffe abgesondert, die im 1. Falle 
die Mannchen anlocken, im 2. Falle sie fernhalten. Die Brunstdauer betragt etwa 
3—4 Std und beschrankt sich auf die Abendstunden, da der Goldhamster ein 
Dammerungs- bzw. Nacht-Tier ist. 

Bei den Mannchen gibt es keine ausgepragte Brunst. Nur in n den Wintermonaten 
stellt man eine verminderte Spermatogenese fest. Bei den Weibchen kann man ein 
jahreszyklisches Verhalten insofern feststellen, als bei ihnen ebenfalls wahrend der 
Wintermonate ein Nachlassen oder ein Aufhéren des Brunstzyklus zu beobachten 
ist. Kommt es zur Konzeption, so bleibt der Geschlechtstrieb noch etwa 14 Tage 
erhalten. Es besteht also eine Fortdauer der Brunst wihrend der Schwangerschaft, 
jedoch ohne erkennbaren Rhythmus. Die Tragzeit dauert 16—17 Tage. Nach 
1—l/, Jahren erlischt die Fortpflanzungsfahigkeit. 

Die Begattung wird wahrend der Brunst mehrmals durchgefiihrt. Das Liebes- 
spiel nimmt die meiste Zeit in Anspruch, die Immissiones erfolgen in kiirzeren oder 
langeren Intervallen von sekundenlanger Dauer, wobei das Weibchen vollkommen 
passiv bleibt. Die durchschnittliche Wurfzahl betragt acht. Ich fand bis zu 
14 Jungtiere in einem Wurf. Kannibalismus tritt, wie bei vielen Nagetieren, beim 
Syrischen Goldhamster besonders hiufig auf. Es kommt vor, da der ganze Wurf 
aufgefressen wird, wobei das Weibchen nur die Weichteile des Kopfes verzehrt. 
Die Neugeborenen kommen nackt und blind zur Welt. Nach den ersten 3—4 Tagen 
tragen sie einen schwarzgrauen Flaum, dieser scheint durch die dunkle Pigmentie- 
rung der Haut schwarzgrau. Schon in wenigen Tagen wird dieser Flaum dichter, 
nach 10—12 Tagen ahnelt das Fell dem der Alttiere. Die Augen 6ffnen sich nach 
14 Tagen, zugleich beginnt selbstiindige Nahrungsaufnahme der Jungtiere, die 
schon nach der ersten Woche versuchen, an vorgelegten Kérnern zu nagen. Bereits 
nach 6—8 Wochen tritt Geschlechtsreife ein; es empfiehlt sich zu diesem Zeitpunkt, 
die Jungtiere vom Muttertier und voneinander zu trennen, da sonst BeiBereien 
vorkommen. 


C. Beobachtungen iiber den Winterschlaf 
Die Hamster, die zwar von manchen Autoren als obligatorische 
Winterschlifer bezeichnet werden, sind keine geeigneten Objekte fiir 
das Studium eines echten Winterschlafes, da sie nur sehr kurze Schlaf- 
perioden aufweisen. Offensichtlich sind sie gezwungen, durch Nahrungs- 
aufnahme die anscheinend sehr beschrinkten Fettreserven zu erneuern. 
Echte Lethargien treten beim Syrischen Goldhamster sehr selten auf. 
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Unsere klimatischen Verhiltnisse wirken auf ihn, wie schon erwahnt, 
nicht schadigend. Somit konnten die Tiere im Freien iiberwintern. Der 
zu erwartende Winterschlaf trat aber nicht ein. Im Gegenteil, die Tiere 
pilanzten sich sogar wahrend der kaltesten Jahreszeit (im Januar 1954) 
fort. Die Umgebungstemperatur betrigt im Mittel 1° C unter Null. Dies 
steht im Gegensatz zu der Feststellung von E1senTRAUT, der als kritische 
Temperatur plus 9°C angibt. Andererseits lagen des éfteren Stalltiere 
in Lethargie bei einer durchschnittlichen Stalltemperatur von 8° C 
und 18°C. Die Schlafdauer betrug 2—3 Tage. Nur in einem Einzelfall 
konnte ich eine ununterbrochene Schlafdauer von 5 Tagen beobachten. 
Wiederholten sich solche lethargischen Zusténde, was sehr selten und 
nur in wochenlangen Intervallen der Fall war, so war meist der Tod die 
Folge. Aus diesem Grund nehme ich an, daB der Syrische Goldhamster 
keinesfalls, wie Prerzscu, Eis—ENTRAUT, HENSCHEL u. a. behaupten, zu 
den obligatorischen Winterschlafern zahlt. Es handelt sich wahrschein- 
lich um einen Grenzfall eines urspriinglichen Winterschlifers, der die 
Fahigkeit zum Winterschlaf weitgehend verloren hat und nur unter 
besonderen Bedingungen in Lethargie fallt. 

Folgende Versuche sprechen fiir eine solche Deutung: 

Im Marz 1952 setzte ich einige Hamster in einen Kellerraum ohne 
besondere Liftungseinrichtung und ohne Tageslicht. Tagstiber brannte 
eine elektrische 15 Watt-Birne. 

1. Kin 4"/, Monate altes Hamstermannchen fiel am 11. April 1952 
bei einer Kellertemperatur von 14° C in Lethargie, erwachte am 13. April 
wieder. 

Dasselbe Tier schlief wiederum vom 18. bis 20. April 1952 bei einer 
Kellertemperatur von gleichfalls 14°C. Danach beobachtete ich bei 
diesem Tier keine lethargischen Zustande mehr. 

2. Ein 12 Monate altes Mannchen zeigte im August 1952 2 Tage lang 
dieselben Erscheinungen bei einer Umgebungstemperatur von 18°C. 
Dasselbe Tier fiel vom 22./23. September 1952 wieder in Lethargie, 
die Kellertemperatur betrug 14°C. Am 23. September 1952 gegen 
19 Uhr setzte ich dieses schlafende Mannchen in einen Hisschrank von 
plus 8° C ohne es mit der Hand zu beriihren, um den Schlaf zu vertiefen. 
Die Hauttemperatur des Hamsters betrug 16,5°C. Beim Umsetzen 
beobachtete ich schon kriaftigere Atemziige und Muskelzittern. Der 
Hamster erwachte dann endgiiltig im Eisschrank. Demnach wirkten 
wohl die geringe Erschiitterung, Milieudnderung und Temperatursturz 
_als Weckreiz. Das Tier verblieb noch einen weiteren Tag im Kisschrank, 
schlief aber nicht wieder ein. 

Dasselbe Ergebnis erhielt ich bei einem Hamsterweibchen (12 Monate 
alt) aus derselben Versuchsreihe. 
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3. Im August 1952 zeigte ein alteres Hamsterweibchen (geb. Oktober 
1949, gest. September 1952), ebenfalls ein im Keller gehaltenes Tier, 4mal 
kurze Schlafperioden von jeweils 2 Tagen Dauer. Das Kellermilieu war 
feuchtwarm (16—19° C). 

4. Am 18. 9. 52 setzte ich zwei halbjahrige und zwei 8 Wochen alte 
Hamster einer AuBentemperatur von plus 6°C aus, wobei jedoch nur 
das eine 8 Wochen alte Hamstermannchen in Lethargie fiel. Dabei sank 
die Kérpertemperatur auf die der Umgebung. Die durchschnittliche 
Temperatur winterschlafender Goldhamster betrigt nach meinen 
Messungen 10,2—10,49C. Sie betrug bei allen 4 Tieren, vor dem Ein- 
setzen in den Hisschrank 37—37,5° C. 

Das einschlafende Mannchen kam am 18. 9. 52 abends 20 Uhr in den 
Eisschrank. Nach langsamer Gewohnung an niedere Temperaturen 
zeigten sich nach 4 Std lethargische Zustinde. Wann totale Lethargie 
eintrat wurde nicht beobachtet. Am 19. 9.52 um 16.15 Uhr begann ich 
mit den Temperaturmessungen. Diese Messungen wurden mit einem 
Thermoelement der Firma Hartmann und Braun, Frankfurt a. M., 
durchgefiihrt. Die ersten beiden Messungen wurden im Eisschrank von 
6° C, die folgenden in einem Zimmer von 24° C gemacht (s. Tabelle 1). 

Hier wurden die Messungen unterbrochen. Der Hamster kam in 
eine Blechbiichse in einem Zimmer von 18—19°C. Er setzte seinen 
Schlaf nach einiger Zeit fort, starb aber 3 Tage spater. 

Auch von Scuua und SCHNORRENBERG (1954) wird beobachtet, daB 
bei 18°C bis 20°C Lethargien auftreten kénnen. Nach ihrer Meinung 
kann moglicherweise die im Stall herrschende Dunkelheit die Winter- 
schlafbereitschaft geférdert haben, allen komme sie aber nicht als 
schlafauslésender Faktor in Frage, da wahrend der Sommerzeiten keine 
Schlafperioden beobachtet wurden. 

Auch bei meinen Versuchen wurde die Frage gestellt, ob die Licht- 
verhaltnisse nicht doch eine ausschlaggebende Rolle im Winterschlaf 
darstellen, da selbst in den Sommermonaten bei Dunkelheit Lownie 
zustinde herbeigefiihrt werden kénnen. 

Ich kam zu der Uberzeugung, daB pessimale Lichtverhiiltnisse eine 
Voraussetzung fiir einen Winterschlaf sein miissen. Sie diirften neben 
Temperatur, Jahreszeit und Futterangebot mit die innere Umstimmung 
verursachen. Prrzscu (1950) und NirscHKE (1932) vermuten, daB 
moglicherweise ultraviolette Strahlen bei der Auslésung des Winter- 
schlafs eine wesentliche Rolle spielen. 

FELLNER (1956), der Beobachtungen an winterschlafenden Gold- 
hamstern gemacht hat, konnte solche lethargische Zustinde bei Tem- 
peraturen von 18—20° C nicht herbeifiihren. Schlafzustiande sollen erst 
unter +9°C Umgebungstemperatur auftreten. Bei normalem Ablauf 
des Jahreszeitenrhythmus kann ich diese Feststellung bestiitigen, wenn 
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Tabelle 1. Temperaturmessungen bei einem Eisschrankversuch 


Tempera- 
Zeit turen (°C) 


Anmerkungen 


16.15 6,2 7,5 | Hisschrank (von 6° C) 


16.20 | 18,0 | — | schneller Anstieg auf 18°C. Grund: Einfithrung der 

Thermonadel ins Rektum 
“7630 | 165 | — | Pomperaturadjall. Uberfibrung in Zimmer von 24°C. 

Zuckungen und Muskelzittern 

17.00 | 19,0 — 

gee ce eat spate ine rath alneearmer Goehe gomactt, 

da Ablauf des Erwachens gestért 

17.10 | 22,8 — 

17.12 | 23,5 — 

17.13 | 24,0 —_ starke Bewegungen und Streckung aus eingerollter Stel- 
lung. Darauf Kinfithren der Thermonadel ins Rektum 

ELS — 23,7 | Augenlider ein wenig geéffnet 

17.20 | .— 24,0 

17.22 — 24,2 | Atembewegungen schneller, sind aber immer noch unregel- 
maBbig 

17.35 — 24,5 | Augen ganz offen 

17.40 — 25,0 

17.55 _ 26,0 

18,05 — 27,8 | erste FreBversuche 

18.10 — 28,0 

18.20 — 31,9 | Korner werden gehamstert 

18.30 — 33,0 

18.40 — 34,5 | horbare Schnurrlaute 

18.50 — 32,3 


auch einzelne Beobachtungen dagegen sprechen. Die Lichtverhaltnisse 
jedoch scheint FELLNER bei seinen Beobachtungen nicht beriicksichtigt 
zu haben. 


__.- DP). Histologische Verainderungen der endokrinen Driisen 
im Jahreszyklus 


I. Allgemeines 
Jahreszyklische Erscheinungen werden bei vielen Tieren beob- 
achtet z. B. Brunst- und Wurfzeiten. Auch Haar- und Farbwechsel 
sind jahreszeitlich bedingt. Beim Igel findet sich ein jahreszeitlicher 
Unterschied im Gewicht, der bei beiden Geschlechtern verschieden ist. 
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Diese Tatsache beruht vielleicht auf dem Einflu8 der Brunst, vielleicht 
auch auf hormonal bedingter, verschiedener FreBlust (HERTER 1938). 
Einem jahreszeitlichen Rhythmus unterliegen auch Hamoglobin- und 
Jodgehalt des Blutes, die im Sommer ihren Héhepunkt erreichen 
(Katmus 1938). Selbst in der Aktivitaét der Talgdriisen bei Dipodomys 
zeigen sich jahreszeitliche Schwankungen, wobei weniger duBere als 
innere physiologische LEinfliisse von Bedeutung sind (Quay 1953). 
Mehrere Arbeiten liegen auch tiber jahreszyklische Veranderungen 
einzelner Hormondriisen vor, z. B. der Schilddriise: LizBEer (1936) 
berichtet dariiber bei Fischen, Mmis—ENHEIMER (1936) bei Fréschen, 
WeEIGMAN (1932) und Eacert (1934, 1936) bei Eidechsen, KUcHLER 
(1935) bei Vogeln und v. FaBer (1953) bei Hithnern, Contnx-GIRARDET 
(1927) beim Murmeltier. (Weitere Literaturangaben sind bei diesen 
Autoren zu finden.) Auch Kayssr (1950) stellte jahreszeitliche Verande- 
rungen an der Schilddriise und ferner der Hypophyse im Winterschlaf 
fest. SUOMALAINEN [1938 ; 1939 (1) (2) (3) ; 1952] hat jahreszeitliche Unter- 
suchungen in physiologischer Hinsicht angestellt. Er bestimmte den 
Adrenalingehalt, Mg-, Ca- und Zuckerspiegel sowohl wahrend der 
Wachperioden als auch wahrend des Winterschlafs. Er kam zu dem 
Ergebnis, daB der Adrenalingehalt wahrend der Aktivperioden wesent- 
lich hoher ist als wihrend der Schlaf- und Winterschlafperioden. Der 
Zuckergehalt verhalt sich nach seinen Feststellungen analog dem 
Adrenalingehalt. 


Eine jahreszyklische Untersuchung sémélicher inkretorischer Driisen 
wurde meines Wissens an Saugetieren noch nicht durchgefiihrt. Solche 
Untersuchungen am Syrischen Goldhamster erscheinen geeignet, die 
Frage zu klaren, ob es sich um einen obligaten Winterschlafer handelt 
oder nicht. 


Da der Winterschlaf echter Winterschlifer ein physiologisch recht 
einschneidender Vorgang ist, sollte man erwarten, daB die die Stoff- 
wechselvorgiinge steuernden Hormonorgane wahrend des Winterschlafs 
meBbare Veranderungen zeigen. Wie verhalt sich nun in dieser Hinsicht 
der Goldhamster ? 


Zunachst kommen die jahreszyklischen Verinderungen der einzelnen 
Inkretorgane zur Darstellung, sodann sollen die Wechselwirkungen 
zwischen den verschiedenen Organen untersucht werden. 


II. Ergebnisse 


Die jahreszyklischen Veriinderungen der untersuchten Organe sollen 
in folgender Reihenfolge behandelt werden: 1. Hypophyse, 2. Thyreoidea, 
3. Pankreas, 4. Nebenniere, 5. Epiphyse, 6. Gonaden (Interstitium). 
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1. Hypophyse (Abb. 1) 

Von der Hypophyse wurden nur der Vorder- und der Zwischenlappen 
beriicksichtigt. Beim Vorderlappen folgte ich der Einteilung in drei 
Zellgruppen: Acidophile, Neutrophile und Basophile. Die beiden letzteren 
wurden gemeinsam behandelt, da es oft schwierig ist, sie klar vonein- 
ander zu unterscheiden. 

a) Hypophysen-Vorderlappen. «) Acidophile Zellen. In den Monaten 
Januar, Juni, Juli, August und September scheinen die Acidophilen 
die aktivsten Zellen der Hypophyse zu sein, denn die durchschnittliche 
KerngroBe liegt mit 100—110 3 iiber derjenigen der anderen Zelltypen 
(Abb. 1). Daraus ist zu schlieBen, daB zu diesen Jahreszeiten die Acido- 
philen innerhalb der Hypophyse eine erhéhte Bedeutung haben. 
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Abb. 1. Kerngré8enverhialtnis der Hypophyse im Jahreszyklus. Vorderlappen: 
Acidophile —---—— , Neutrophile —-—-— , Zwischenlappen 
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Bb) Neutrophile und Basophile. Das Kernvolumen der Neutrophilen 
und der Basophilen zeigt im Jahreszyklus zwei deutliche Gipfelpunkte, 
welche in die Monate Mai und September fallen. Im November wird das 
Sinken der Werte der Kernvolumina durch einen kleinen Anstieg unter- 
brochen, der aber im Bereich der Fehlergrenze liegt. Die Aktivitat laBt 
weiterhin bis zum Januar nach, um von da an wieder zuzunehmen. 

b) Hypophysen-Zwischenlappen. Das Kernvolumen der Zellen des 
Zwischenlappens (Abb. 1) zeigt kleine Ausgangswerte im Januar, 
leichten Anstieg im Februar, extreme VergréBerung von Marz bis April, 
wo der erste Gipfelpunkt liegt. Im Mai scheint der Zwischenlappen eine 
geringere Bedeutung zu haben, denn seine Kernvolumina fallen im 
Gegensatz zu den Volumina der Regelkerne (im Sinne von Jacosy 1931) 
anderer Zellelemente. Im Juni zeigt der Zwischenlappen wieder groBere 
Aktivitat, der im Juli ein steiler Funktionsabfall bis September folgt. 
Dabei werden annahernd die Ausgangswerte erreicht. Die Funktion 
erscheint im Oktober und November wieder erhéht, denn der Zwischen- 
lappen erreicht beinahe die Gipfelpunktswerte. Im Dezember sinken 
die Kernmittelwerte wieder. Der Gesamtverlauf aller drei Kurven 
der Abb.1 zeigt, wenn auch monatlich etwas verschoben, gleiches 
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Verhalten. Alle Driisenteile weisen im Jahreszyklus einen Aktivitits- 
anstieg bis zu einem Maximalwert im Frihjahr, eine Aktivitétsverminde- 
rung im Sommer, der wiederum eine zweite Aktivitatssteigerung 1m 
Herbst folgt, auf. Im Kurvenbild wird dieses Verhalten durch je zwei 
Gipfelpunkte ausgedriickt. 


2. Thyreoidea (Abb. 2) 


Hinsichtlich der Kerngré8en kann man bei der Thyreoidea ahnlich 
wie bei der Hypophyse ab Januar einen kontinuierlichen Anstieg fest- 
stellen, der im Mai seinen Gipfelpunkt erreicht (Abb. 2). Die Epithel- 
héhe deutet zugleich auf eine gewisse VergréRerung des Zellvolumens. 
Hier liegt der Gipfelpunkt jedoch nicht im Mai, sondern im Juni und 
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Abb. 2. Thyreoidea. Kerngr68en und EpithelhGhe im Jahreszyklus. Thyreoideakern- 
groRen , Epithelhédhe der Thyreoideafollikel ————— 


bleibt bis August konstant. Im Juni nimmt die Kerngr6é8e ab und spielt 
sich bis August auf einen konstanten Wert ein, der bis Dezember erhalten 
bleibt und die Ausgangswerte im Januar darstellt. Das Kernvolumen, 
das durch viele Monate hindurch gleich bleibt, erfahrt im Juli eine geringe 
Vergr6Berung. Doch liegt diese noch im Bereich der Fehlergrenze. Die 
Monate Juni, Juli und August sind demnach als die Monate der gréBten 
Aktivitat der Thyreoidea zu betrachten. Bis zum Jahresende andert 
sich an der Kerngro8e nichts, lediglich die Epithelhshe geht wieder auf 
die niederen Ausgangswerte zuriick, die wir im Januar feststellten 
(Abb. 2). 
3. Pankreas (Abb. 3) 


Beim Pankreas wurden die Kerne der Inselzellen volumetrisch aus- 
gewertet und von diesen nur die dunkler gefirbten f-Zellen. Auch sie 
weisen eine VolumenvergréBerung zu Jahresbeginn auf. Es lassen sich 
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weiterhin an diesem Kurvenverlauf, wie bei fast allen inkretorischen 
Driisen des Goldhamsters, zwei Gipfelpunkte erkennen. Der erste 
Gipfelpunkt liegt im Mai, der zweite im Dezember (Abb. 3). 

Die Zunahme der Kernvolumina deutet zweifellos auf eine gesteigerte 
Tatigkeit der betreffenden endokrinen Organe. Da das Insulin eine 
direkte Beziehung zum are eoreenes hat, miiBte gerade in den 


aa PEN, 

8 ABeNG 

8 a 

~ 

: : ae 


van Feb, Mir April Iai Imi Joh sug Seat Ok Nov. Dez. 
Abb. 3. Pankreas. Inselzellkernyolumen im Jahreszyklus 


Monaten der groBten Aktivitat ein Fallen des Blutzuckerspiegels zu 
beobachten sein. Dies trifft in den meisten Fallen zu (Tabelle 2). Dabei 
mu jedoch beriicksichtigt werden, daB der Blutzuckerspiegel nicht 
allein vom Insulin abhingig ist, sondern noch von anderen Faktoren 
- (vgl. Diskussion) (Tabelle 5). 


4. Nebenniere (Abb. 4 und 5) 


Die Nebenniere zeigt beziiglich ihrer verschiedenen Zelltypen im 
Jahresrhythmus ein recht klares Bild. Alle Zellelemente erreichen fast 
zu demselben Zeitpunkt ihre maximale KernvolumvergréBerung. Auch 
die Tiefpunkte im Kurvenbild fallen in denselben Zeitabschnitt. 

a) Nebennierenrinde. Die graphische Darstellung (Abb. 4) der 
Machtigkeit der Rindenschichten zeigt den Anteil der einzelnen Driisen- 
teile am Gesamtorgan. Die Zona fasciculata bildet weitaus den groBten 
Anteil der Rindenschicht. Die Zona glomerulosa und reticularis sind 
anteilmaBig fast gleich stark. Die Kurve zeigt auBerdem, daf auch der 
prozentuale Anteil der Rindenschichten am Gesamtorgan einem jahres- 
zeitlichen Rhythmus unterliegt. 

Bei der Zona glomerulosa (Abb. 4) tritt der erste Gipfelpunkt ihres 
Anteils am Gesamtorgan im Monat Mai auf, und auch der Gipfelpunkt 
des Zellkernvolumens dieser Zona fallt in denselben Monat (Abb. 5). 
Der zweite Gipfelpunkt der Zona glomerulosa liegt im Dezember, im 
Gegensatz zu dem des Kernvolumens, der im September liegt. 

Die Zona fasciculata weist anteilmaBig zwei deutlich ausgepragte 
Gipfelpunkte in den Monaten Juni und August auf (Abb. 4). Dabei 
stellt man fest, daB sich diese Gipfelpunkte in keinem Fall mit den Maxi- 
malwerten der Kurven der Kernvolumina decken (Abb. 5), sondern 
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jeweils um einen Monat friher bzw. spiiter liegen, also im Mai und 
September. 

Die Zona reticularis zeigt ein z. T. entgegengesetztes Bild (Abb. 4). 
Der erste Gipfelpunkt tritt dann auf, wenn die anderen Zonen ihren 
eae aie haben, also ihren Anteil am Gesamtorgan verringern, namlich 
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Abb. 4. GréBenverhiltnisse der Rindenschichten der Nebenniere in Millimeter im Jahres- 
zyklus. Vergr. 2640fach. Glomerulosa —-——-—— » Fasciculata —-—-— , Reticularis —--—--— 
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Abb. 5. Mittelwerte der Kernvolumina der Nebenniere im Jahreszyklus. Mark 5 
Glomerulosa —---—~— , Fasciculata —-—+— ; Reticularis —--—-+-— 


im August. Der zweite Gipfelpunkt deckt sich aber wieder mit dem der 
Zona glomerulosa im Dezember. Eine andere Higentiimlichkeit der 
Zona reticularis ist, da der erste Gipfelpunkt ihres relativen Anteils 
am Gesamtorgan mit ihrem geringsten Kernvolumen (Abb. 5) zu- 
sammenfallt im August. 

Im Gegensatz zu Abb. 4, die die prozentualen Anteile der Rinden- 
schichten am Gesamtorgan veranschaulicht, stellt die Abb. 5 die Kern- 
groBenverhiltnisse der Rindenschichten und des Markes dar. 
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Die Zona glomerulosa (Abb. 5) weist den ersten Gipfelpunkt der Kern- 
volumina im Mai auf. Die Kurve erreicht ihren tiefsten Punkt im Juli 
und Januar, also einen Monat eher als die Kurve des Nebennierenmarkes 
und der Zona fasciculata. Der zweite Gipfelpunkt der Zona glomerulosa 
liegt im September, danach findet eine stindige Verringerung des Kern- 
volumens bis zum Jahresende statt (Abb. 5). 

Die Zona fasciculata (Abb. 5) zeigt denselben Rhythmus ihrer Kern- 
volumina wie das Mark. Der erste Gipfelpunkt liegt im Mai, der Tief- 
punkt im August. Im September folgt nochmals eine Kernvolumen- 
vergroBerung, darauf ein kontinuierlicher Riickgang bis zum Jahresende. 

Die Zona reticularis (Abb. 5) zeigt dieselben Ziige. Der erste Gipfel- 
punkt liegt allerdings schon im Marz/April, der Tiefpunkt im August, 
wo sich alle Tiefpunkte der Elemente der Nebenniere, auBer dem der 
Zona fasciculata, treffen. Der zweite Gipfelpunkt der Reticulariskern- 
groBen liegt im Oktober, danach erfolgt auch bei diesen Zellelementen 
eine kontinuierliche Kernvolumenverringerung bis zum Jahresende. 
Auffallend an diesem Jahreszyklus ist: 

1. Der erste Gipfelpunkt eilt 1—2 Monate den Gipfelpunkten der 
anderen voraus. 

2. Der Tiefpunkt liegt auf einer Hohe mit den tibrigen Zellelementen 
der Nebenniere (August). 

b) Nebennierenmark (Abb. 5 und 6). Die Kerngré8enverhiltnisse 
des Nebennierenmarks zeigen im Jahreszyklus dieselben Verhaltnisse 
wie bei den anderen Driisenteilen der Nebenniere, nimlich zwei deutlich 
ausgepragte Gipfelpunkte. Der erste Gipfelpunkt liegt im Mai nach 
langsamer Volumenzunahme ab Januar. Im Juli und August tritt wieder 
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Abb. 6. Nebennierenmark im Jahreszyklus mit seinen Kernvolumina im Mittel 


eine Kernvolumenverkleinerung ein mit einem ziemlich steilen Abfall. 
Der Tiefpunkt liegt fast auf einer Hohe mit den Ausgangswerten im 
Januar. Im September findet man wieder eine Aktivierung des Neben- 
nierenmarks mit einem steilen Anstieg der Kernvolumina bis annahernd 
an die Werte des ersten Gipfelpunktes (Abb. 6). Darauf erfolgt eine 
gleichmaBige Volumabnahme bis zum Jahresende, die nur im Dezember 
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nochmals durch geringe Aktivierung unterbrochen zu sein scheint. Da 
die KerngréBenverhiltnisse der inkretorischen Driisen tatsachlich der 
Funktion dieser Organe entsprechen, so kann man mit Sicherheit an- 
geben, daB in den Monaten Mai und September die gréBte Aktivitat der 
Nebenniere liegt. 


5. Epiphyse (Abb. 7) 

Charakteristisch an dem Kurvenbild der Kerngréfenverhaltnisse 
der Epiphyse (Abb. 7) ist der entgegengesetzte Verlauf im Vergleich zu 
den anderen endokrinen Driisen: Die Kerngr6Ben weisen in den Monaten 
Januar, Februar und auch im Dezember die gréBten Volumina auf. Das 
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Abb. 7. Graphische Darstellung der Kernvolumina der Epiphyse im Jahreszyklus 


bedeutet, daB die aktiven Perioden in einen Zeitraum fallen, in dem die 
anderen endokrinen Driisen entweder ihre geringste Aktivitaét zeigen 
oder aber doch ihre Aktivitaét verringern. Der erste Gipfelpunkt der 
Kurve liegt im Januar/Februar. In den Monaten Marz bis Mai findet 
eine gleichmaBige Verringerung der Kerngréf8en statt, die ihr kleinstes 
Volumen im Juni erreichen. Im Juli tritt wieder eine KernvergréBerung 
ein mit ihrem Gipfelpunkt im August. Das Volumen betrigt allerdings 
nur etwa */, des Kernvolumens von Januar/Februar. Der September ist 
durch einen Tiefpunkt ausgezeichnet. Danach steigt das Kernvolumen 
bis Dezember wieder an und erreicht schlieBlich den Gipfelpunkt im 
Januar. 


6. Interstitiwm (Abb. 8) 


Nach dem Kurvenbild zu schlieBen hat das Interstitium im Monat 
September die geringste Aktivitaét. Von Oktober bis Januar stellt man 
eine geringe Kernvolumenzunahme fest. Im Februar wird das Volumen 
verkleinert auf denselben Durchschnitt, der im September auftritt. Die 
Zeiten der gréBten Aktivitat der interstitiellen Zellen sind, der Kurve 
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nach zu urteilen, die Monate Marz bis Juni, dagegen beginnt im Juli ein 
Nachlassen der Aktivitat, die ihren Tiefstand im September hat. 
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Abb. 8. Graphische Darstellung der KerngréSenverhdltnisse der interstitiellen Zellen des 
Hodens im Jahreszyklus 


E. Verhalten der Hormondriisen wahrend der Lethargie 
Tabelle 2 stellt die mittleren Kernvolumina von Normaltieren und 
Winterschlafern in der Zeit der haufigsten Lethargien, nimlich von 
November bis Februar, dar. Diese Zusammenstellung la8t nur kleine 
Unterschiede zwischen Normaltieren und Winterschlifern erkennen. 
Verschiedene Hormondriisen weisen ein gréBeres Volumen ihrer Kerne 


Tabelle 2. Mittelwerte und Strewung der Kernvolumina wihrend der Wintermonate 
November—Januar 


Normaltiere 
pe 


Winterschlafer 
ue 


1. Hypophysen-Vorderlappen: 


a) Acidophile 90,0 + 2,0 85,5 +2,0 

b) Basophile 

c) Neutrophile \ 88,5 + 2,5 105,8 + 3,0 
2. Hypophysen-Zwischenlappen 85,2 + 2,5 98,2 + 4,0 
3. Thyreoidea 77,0 + 2,0 85,8 + 2,5 
4. Langerhanssche Inseln 85,0 + 1,5 90,8 v? + 2,0 
5. Nebenniere: 

a) Glomerulosa 113,0 + 3,0 96,0 + 2,0 

b) Fasciculata 114,3 + 2,5 108,0+1,5 

c) Reticularis 88,8 +2,0 92,0 +2,0 

d) Mark 114,0 + 3,0 96,0 + 2,0 


im Winterschlaf auf: Basophile und Neutrophile des Hypophysenvorder- 
lappens, Hypophysenzwischenlappen, Thyreoidea, Langerhanssche Insel. 
Eine auffallende Verkleinerung ihrer Kernvolumina im Winterschlat 
zeigen nur die Acidophilen des Hypophysenvorderlappens und die 
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Zona glomerulosa der Nebenniere und das Nebennierenmark. Vergleicht 
man die Kernvolumwerte der Normaltiere und der Winterschlafer 
wiihrend der einzelnen Wintermonate, so andert sich am Gesamtbild 
wenig. Dabei kommt jedoch das Zusammenwirken der Hormondrisen 
klarer zum Ausdruck (s. Tabelle 3). 


Tabelle 3 (in Mittelwerten) 


Februar 


Dezember 


Winter- 


Nor- 
mal- | schla- 
tiere fer 


pw we 


- | Winter- 
schlafer 


Winter- 
schlifer 


pe 


Organ 


eB 


. Hypophysen-Vorderlappen: 


a) Acidophile 85,0 77,9 
b) Basophile 91.9 
c) Neutrophile ae ‘ 
2. Hypophysen-Zwischenlappen 73,0 70,0 
3. Thyreoidea 83,0 82,3 
4. Langerhanssche Inseln 88,0 76,1 
5. Nebenniere: 
a) Glomerulosa 109,6 106,9 
b) Fasciculata 113,2 iad 
c) Reticularis 88,9 93,1 
d) Mark 105,3 97,9 


Aus Tabelle 3 geht klar hervor, daB in den Wintermonaten Dezember 
und Januar, in denen die haufigsten Lethargien auftreten, das hormonale 
System der nicht schlafenden Goldhamster geringen Schwankungen 
unterworfen ist. Alle Driisenteile zeigen gleichmaBige Aktivitat, wie es 
im Winter zu erwarten ist, ohne Maximalwerte. Bei den Winterschlifern 
dagegen, die in Lethargie getotet wurden, tritt ein leichter Anstieg der 
Kernvolumina auf mit sichtbaren Schwankungen. Diese Kernvolum- 
vergroferung einzelner Driisen erscheint bedeutsam, zumal man wihrend 
des Winterschlafs eher eine Volumverkleinerung erwarten sollte. Auf- 
fallig ist vor allem, daB gerade das Kernvolumen der Thyreoidea im 
Zustand der Lethargie zunimmt. Als stoffwechselsteigerndes Organ 
diirfte vor allem sie einen Winterschlaf verhindern, vermutlich ange- 
regt durch die basophilen Zellen des Hypophysenvorderlappens, deren 
Kerne gleichfalls eine Volumzunahme bei lethargischen Zustanden auf- 
weisen, Dies ist ein weiterer Grund fiir die Annahme, da8 der Gold- 
hamster kein obligatorischer Winterschlafer ist. 

Die Kernvolumina der Zellen der Langerhansschen Inseln erfahren 
im Zustand der Lethargie gleichfalls eine geringe Zunahme, doch diirfte 
dies mit dem erniedrigten Zuckerspiegel zusammenhangen. Die acido- 
philen Zellen des Hypophysenvorderlappens und die Nebenniere werden 
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offensichtlich leichter als die Basophilen und Neutrophilen durch die 
Ungunst der Umwelt in ihrer Funktion gedrosselt und damit in Winter- 
schlafbereitschaft versetzt, 


F. Experimentell ausgeliéster Winterschlaf 

Allgemein wird der Schilddriise eine entscheidende Bedeutung bei 
der Auslésung des Winterschlafes zugesprochen. Meine bisherigen Be- 
obachtungen am Goldhamster lassen vermuten, daB die Schilddriise 
einer vielleicht urspriinglich vorhandenen Neigung zum Winterschlaf 
bei diesen Tieren entgegenwirkt. So lag es nahe, den Winterschlaf 
experimentell durch Methylthiouracil (MTU) herbeizufiihren. Zu diesem 
Zweck wurden 20 Tiere von Juli bis Dezember 1955, z. T. sogar bis 
Januar/Februar 1956 jeden 3. Tag mit 1 cm? einer 15mg MTU ent- 
haltenden Lésung subkutan injiziert. Ab Oktober wurden die Tiere 
zusatzlich jeden 4. Tag mit 6,25 mg Megaphen behandelt. 

Wahrend die MTU-Gaben ohne besondere Begleiterscheinung gut 
vertragen wurden, zeigten sich bei den Megaphengaben teilweise 
Lahmungserscheinungen, die aber jeweils nach Stunden wieder abge- 
klungen waren. 

Vier meiner Versuchstiere starben schon bei den Vorversuchen wegen 
' gu hoher Megaphengaben, néimlich 25—12,5 mg. Vertragen wird nach 
meinen Feststellungen eine Dosis von 6,25 mg. Weitere vier Tiere 
zeigten keine Reaktion auf die Injektionen, starben aber im Verlauf 
des Frithjahrs 1956. 

Die behandelten Tiere fielen wie folgt in Lethargie: 


W 3: Das Tier wurde seit dem 23.6.55 mit MTU behandelt. Es fiel am 
5. 9. 55, ohne jemals eine Megaphen-Injektion bekommen zu haben, in Lethargie 
und wurde am selben Abend in diesem Zustand getotet. 

W 4: Ebenfalls seit dem 23. 6.55 mit MTU behandelt, wurde versuchsweise 
am 28. 8. 55 mit 25 mg Megaphen gespritzt. Dabei traten starke Krampfe und Haut- 
verbrennungen auf. Am 5. 9. 55 wurde das Tier nochmals mit Megaphen behandelt, 
mit einer schwacheren Dosis (12,5 mg). Es zeigten sich nur leichte Krampfe. Das 
Tier fiel am 12./13. 9. 55 in Lethargie. Desgleichen nochmals vom 15./16. 9. 55 und 
am 17. bis 18. 9. 55. Am 18. 9. 55 wurde das Tier in Lethargie getétet. 

W 5: Seit dem 23. 6. 55 mit MTU behandelt, bekam ab 3. Oktober 1955 zusatz- 
lich Megaphen injiziert (6,25 mg). Das Tier fiel am 9. 10. 55 in Lethargie und wurde 
am Abend dieses Tages in diesem Zustand getétet. 

W 7: Seit dem 23. 6. 55 mit MTU behandelt und ab 3. Oktober 1955 zusatzlich 
mit Megaphen (6,25 mg) gespritzt, fiel am 3.11.55 bei einer AuBentemperatur 
von + 7° C in Lethargie und wurde am selben Abend getétet. Die Kérpertempera- 
tur betrug 11°C. 

M 8: Seit dem 23. 6. 55 mit MTU behandelt und ab 3. Oktober 1955 zusatzlich 
mit Megaphen (6,25 mg), zeigte am 4. 11. 55, einen Tag nach der ersten Injektion 
von Megaphen, Lethargie. Am 20.11.55 trat wieder Lethargie auf. Aufen- 
temperatur +3°C. Am 21. 11. 55 lag das Tier noch in Lethargie, worauf es getétet 
wurde. AuBentemperatur + 4°C. Kérpertemperatur 9° C. 

19* 
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W 9: Mit MTU behandelt seit dem 23. 6.55. Ab 3. Oktober 1955 zusatzlich mit 
6,25 Megaphen. Lethargie trat vom 26./27. 11. 55 ein. Die AuBentemperatur betrug 
+9°C. Das Tier wurde am 27. 11. 55 getétet, die Korpertemperatur betrug 11° C. 

M 13: Seit dem 23. 6. 55 mit MTU und seit dem 3. Oktober 1955 zusatzlich mit 
6,25 mg Megaphen behandelt, fiel am 29. 12.55 in Lethargie. AuBentemperatur 
+8°C und war am 30.12.55 bei einer AuBentemperatur von +7°C noch in 
Lethargie. Erwachte am 31. 12. 55 und fiel wieder vom 31. 12. 55 bis 1. 1. 56 bei 
einer AuBentemperatur von +5°C in Lethargie und wurde dann getotet. Die 
K6rpertemperatur betrug 8° C. 

M 14: Seit dem 23. 6.55 mit MTU und ab 3. Oktober zusatzlich mit Megaphen 
(6,25 mg) behandelt, zeigte Lethargie vom 27. auf 28. 12.55. Die AuBen- 
temperatur betrug + 7° C. Desgleichen vom 30. 12. 55 bis 2. 1. 56 bei einer AuBen- 
temperatur von +7°C. Am 1.1.56 wurde jedoch eine Aufentemperatur von 

“+5°C gemessen. Das Tier wurde am 2. 1. 56 in Lethargie getotet. Die Korper- 
temperatur betrug 9° C. 

M 19: War ein Tier eines spateren Wurfes und wurde aus diesem Grund erst 
vom 22. 10. 55 mit MTU behandelt. Das Tier fiel am 6. 1. 56 bei einer Stalltempera- 
tur von 14° C in Lethargie. Erwachte am 7. 1. 56 wieder. Am 9. 1. 56 bekam dieses 
Tier die erste Megaphen-Injektion von 6,25mg. Am 16.1. 56 fiel es wieder in 
Lethargie und wurde getétet. Stalltemperatur 14°C, Kérpertemperatur 16°C. 

W 23: Wurde seit dem 23. 6.55 mit MTU und seit dem 3. Oktober 1955 zu- 
sdtzlich mit 6,25 mg Megaphen behandelt. Am 21./22. 1. 56 in Lethargie ge- 
tétet. Kérpertemperatur 9° C. 

W 24: Hbenfalls ein Tier eines spaiteren Wurfes und daher erst vom 22. 10. 55 
an mit MTU behandelt. Am 9. 1. 56 wurde die erste Injektion von 6,25 mg Mega- 
phen gegeben. Am 4. auf den 5.2.56 fiel das Tier bei einer Stalltemperatur 
von 11°C in Lethargie. Das Tier wurde in Lethargie am 5.2.56 getétet. Die 
Kérpertemperatur betrug 13°C. 

M 31: Das Tier wurde seit dem 24. 8. 55 mit MTU behandelt. Vom 9. 1. 56 an 
erhielt es zusaitzlich 6,25mg Megaphen injiziert. Das Tier fiel yom 12. auf 
13. 2.56 bei einer Stalltemperatur von + 8°C in Lethargie. War am 13. 2. 56 
wieder wach. Vom 13./14.2.56 fiel es wieder bei einer Stalltemperatur von 
+ 8°C in Lethargie und erwachte erst am 15. 2.56. Schlief aber wiederum vom 
17./18./19. 2. 56, die Stalltemperatur schwankte zwischen 9—10° C. 

Am 19. 2.56 wurde das Tier in Lethargie getétet. Die Kérpertemperatur 
betrug 11°C. 

Daraus folgt, da durch MTU allein kein Winterschlaf ausgelést 
werden kann, sofern nicht andere Faktoren hinzukommen. Durch 
Megaphen wurden zwar lethargische Zustaénde herbeigefiihrt, die an 
Winterschlaf erinnern, doch ist es fraglich, ob tatsichlich etwas Vergleich- 
bares vorliegt. 

Im histologischen Bild zeigten siimtliche Tiere, die gespritzt wurden, 
Abweichungen der Kernvolumina der endokrinen Driisen im Vergleich 
zu den unbehandelten Winterschlifern (Tabelle 4). Allgemein stellt 
man eine Kernvolumenvergr6Berung der inkretorischen Driisen fest. 
Ks ist bekannt, da das MTU das Jod, das zur Bildung von wirksamem 
Thyroxin bendétigt wird, physiologisch bindet und somit die Thyreoidea 
zum gr6Bten Teil auBer Funktion setzt. Dieser Zustand der Thyreoidea 
wird von den Basophilen und Neutrophilen des Hypophysen-Vorder- 


lappens als Funktionsausfall recipiert. Dadurch wird verstiindlich, daB 
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der Hypophysen-Vorderlappen mehr thyreotropes Hormon bildet. Ver- 
mutlich wird gleichzeitig von der Hypophyse ein Reiz auf die anderen 
endokrinen Driisen ausgeiibt, der vielleicht eine allgemeine Hyperplasie 
verursachen kénnte. Noch nicht geklirt ist, wie sich Injektionen von 
Megaphen auf die endokrinen Driisen auswirken. In der Literatur wird 
lediglich von einer Unterkihlung des Korpers durch Megaphengaben 
gesprochen, wobei die Wirkung iiber das vegetative Nervensystem 
geleitet wird. Vor allem soll das sympathische System gelihmt werden. 
Somit ist der Kérper auBerstande, einer Unterkiihlung der normalen 
Korpertemperatur entgegenzuwirken. 


Tabelle 4. Gegeniiberstellung der Kernvolumina von unbehandelten und behandelten 
Winterschlifern (Muittelwerte in 3) 


Winterschlifer 
Winterschlafer | behandelt mit 
unbehandelt MTU und 
Megaphen 
fa 
1. Hypophysen-Vorderlappen 
a) Acidophile 91,0 + 2,0 
b) Basophile 124,0-+3,5 
ec) Neutrophile 119,0 + 3,5 
2. Hypophysen-Zwischenlappen 110,0+3,5 
3. Hypophysen-Hinterlappen 133,0 + 3,5 
4, Hypothalamus 197,0 + 4,0 
5. Thyreoidea 99,0+2,5 
6. Pankreas 90,0 + 2,0 


G. Vergleichende Betrachtung des jahreszyklischen Verhaltens 
der endokrinen Driisen 


Vergleichen wir die in Abb. 2—8 dargestellten Kurvenbilder, so 
ergibt sich folgendes: 

Auffallig ist die Zweigipfligkeit vieler Driisen, z. B. Hypophyse, 
Pankreas, Nebenniere und Epiphyse. Der Hauptgipfel liegt im Frihjahr, 
z. B. Hypophyse, Thyreoidea, Pankreas, Interrenal- und Adrenalorgan. 
Depressionen treten im Sommer auf, z.B. Hypophyse, Thyreoidea, 
Pankreas, Interrenal- und Adrenalorgan und Epiphyse. Ein zweiter 


Gipfel fallt in das Spatjahr. 
Ein Vergleich der einzelnen Kurven fihrt zu folgenden Ergebnissen : 


1. Hypophyse—Thyreoidea (Abb. 1 und 2) 


a) Acidophile. Die acidophilen Zellelemente des Hypophysen- 
Vorderlappens als Produzenten des somatotropen Hormons scheinen 
nach den Ergebnissen der jahreszyklischen Untersuchungen, die ge- 
samten Lebensfunktionen positiv zu beeinflussen. Vor allem scheinen 
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die Acidophilen bei Tieren, die nicht in Lethargie fallen, von der Schild- 
driise unterstiitzt, den Schlaf zu verhindern. 

Die Kurve der Thyreoidea folgt ganz der der Acidophilen bis April, 
bei beiden Kurven ist ein langsamer Anstieg festzustellen. Die Acido- 
philen selbst verringern ihr Kernvolumen im Mai. Die Thyreoideakerne 
folgen im Abstand von 1 Monat, indem sie im Juni ihr Volumen etwas 
verkleinern. Im Juni vergréBern die Acidophilen ihr Kernvolumen, 
ebenso die Thyreoideakerne. Zu diesem Zeitpunkt (Juli) trifft eine maxi- 
male KerngréBe der Thyreoidea mit einer maximalen Epithelhdhe zu- 
sammen. Dies bedeutet héchste Aktivitat dieser Driise. Einen Monat 
spater verringern die Thyreoideakerne ihr Volumen wieder, wobei sie 
sich auf ein konstantes Kernvolumen von 75,3 einspielen. Dieses Kern- 
volumen bleibt nun von August bis Dezember unverandert und stellt 
gleichzeitig den Ausgangswert vom Januar dar. Die Thyreoidea diirfte 
ein Erfolgsorgan des somatotropen Hormons sein, denn es scheint, daB 
die Thyreoidea unter dessen Einflu8 ihr Follikelepithel erhoht. Die 
Kern-Plasma-Relation der Schilddriise ist wahrscheinlich von der Menge 
des gebildeten somatotropen Hormons abhangig. Der Abbau des Thyreo- 
globulins steht demgegentiber in umgekehrtem Verhaltnis zu den baso- 
philen Zellen des Hypophysen-Vorderlappens, d.h. je aktiver die 
Thyreoidea ist, desto weniger thyreotropes Hormon wird von den Baso- 
philen gebildet. Das vermehrte Auftreten von basophilen Zellen im 
Hypophysen-Vorderlappen im Winterschlaf und ihr vergréBertes Kern- 
volumen deutet auf eine Aktivierung der Thyreoidea, die tatsachlich 
bei lethargischen Zustinden auftritt. 

b) Basophile +- Neutrophile. Bei allen Normaltieren treten die baso- 
philen Zellen weder mit einer kombinierten Farbung nach Gomort 
noch bei einer Kernechtrot-Kombination deutlich in Erscheinung. Auch 
die Azan-Farbung nach HErIDENHAIN versagte. Demgegeniiber wurden 
bei gleicher Behandlung reichlich basophile Zellen im Hypophysen- 
Vorderlappen bei Winterschlifern nachgewiesen, also bei einer leicht 
stimulierten Schilddriise. 

Da nun bei meinen Normaltieren fast keine basophilen Elemente 
nachgewiesen werden konnten, obwohl anzunehmen ist, da auch 
wahrend des normalen physiologischen Ablaufs der K6érperfunktionen 
thyreotropes Hormon produziert wird, kénnten diese Neutrophilen in 
Wirklichkeit Basophile sein, die jedoch ihr Sekret dauernd und rasch 
an die Blutbahn weitergeben. 

Aus meinen jahreszyklischen Messungen der inkretorischen Organe 
geht deutlich die Bedeutung der Thyreoidea hervor, die beim Gold- 
hamster offensichtlich dem Winterschlaf entgegenwirkt und sogar ein 
Kinschlafen verhindern kann. Voraussetzung dafiir ist eine durch das 
thyreotrope Hormon aktivierte Schilddriise. 
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c) Hypophysen-Zwischenlappen. Der Zwischenlappen ist bekannt 
als der Produzent des Intermedins. Da diese Substanz beim Gold- 
hamster wohl von geringer Bedeutung ist, wie sie iiberhaupt bei Saéugern 
wohl nur bei der Adaptation der Pupille eine Rolle spielt, liegt die 
Annahme nahe, das der Zwischenlappen als inkretorische Driise kaum 
von Bedeutung ist. Seine eigentliche Aufgabe kénnte die einer Vermitt- 
lerrolle zwischen Hypophysen-Vorderlappen und Hypothalamus sein. 

Auch der Hypophysen-Zwischenlappen zeigt im Kurvenbild seiner 
Kernvolumina Parallelen zu den Kernvolumina der Schilddriise. Es 
ist nun nicht ausgeschlossen, daB Hypophysen-Vorderlappen und 
Zwischenlappen in gleicher Weise auf die Thyreoidea wirken. 


2. Hypophyse — Nebenniere (Abb. 1 und 6) 

Da8& die Hypophyse eine direkte Einwirkung auf die Nebenniere 
austibt, ist langst bekannt. Aus den KerngréBenverhaltnissen kénnte 
geschlossen werden, daf die Neutrophilen des Hypophysen-Vorder- 
lappens direkt auf die sezernierenden Elemente der Nebenniere ein- 
wirken und sie zur Tatigkeit anregen. Beide Kurvenbilder der Kern- 
volummittelwerte zeigen im Jahreszyklus Ahnlichkeiten, der relative 
- Unterschied der Volumina beider Zellelemente bleibt annihernd kon- 
stant. Der erste Gipfelpunkt der Neutrophilen sowohl als auch der 
Nebenniere, ausgenommen die Zona reticularis, liegt im Mai. Die 
Acidophilen der Hypophyse haben ihren ersten Gipfelpunkt im Juni. 
Der zweite Gipfelpunkt der Neutrophilen + Basophilen und der Acido- 
philen als auch der Elemente der Nebenniere liegt im September. 

Jahreszyklische Kernvolummessungen lassen erkennen, dai wahrend 
der Wintermonate eine Aktivitétsverminderung der Inkretorgane ein- 
tritt. Méglicherweise liefern die Neutrophilen die Anregung zur Aktivi- 
tatssteigerung im Frithjahr. 

Die Kurve der Kernvolumina des Zwischenlappens geht der des 
Vorderlappens, besonders der Neutrophilen, als auch derjenigen der 
Nebenniere voraus. Die Volumwerte der Kerne sinken im Mai um 104° 
und machen im Juni einen kleinen Sprung nach oben, um im Juli stark 
zu fallen. Diese Depression zieht sich bis September hin, wonach wieder 
eine KernvolumvergréBerung festzustellen ist. Ein Vergleich der 
entsprechenden Kurven von Zwischenlappen und Zona reticularis lat 
einen ziemlich gleichen Verlauf der KerngréBenveranderungen erkennen. 
Im Oktober und November erreichen die Kernvolumina des Zwischen- 
lappens annahernd die Gipfelpunktswerte des Friihlings, nehmen aber 
im Dezember wieder ab. Dasselbe gilt fiir die Zona reticularis. 

Es ist moglich, daB auch der Zwischenlappen einen EinfluB auf die 
Nebenniere ausiibt. 
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3. Nebennierenmark —Langerhanssche Inseln (Abb. 9) 


Die Kerngréfe des Nebennierenmarkes steigt von 100u? im Marz 
auf einen Maximalwert von 1403 im Mai. Die AusgangsgréBen der 
Inselzellkerne liegen bei 90 v3. Auch sie zeigen einen leichten Anstieg 
bis Mai mit einer maximalen GroBe von 98 u3. Das Nebennierenmark 
und die Inselzellen verhalten sich also bis Mai ahnlich. Der Unterschied _ 
liegt lediglich in den absoluten GréBen der Zellkerne. Ab Mai fallen dann 
die Kernvolumina der f-Zellen auf ihre AusgangsgréBe zuriick, bis 
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Abb. 9. KerngréBenverhiltnisse yon Nebennierenmark und Inselzellen des Pankreas 
(Gegentiberstellung). Nebennierenmark , Inselzellen des Pankreas — —--— 


August jedoch nimmt das Kernvolumen der /-Zellen noch weiter ab 
auf 75u°. Die Zellkerne des Nebennierenmarkes verringern ebenfalls 
ihr Volumen bis August auf 110 43 und haben damit beinahe den Aus- 
gangswert wieder erreicht. Das Mark zeigt sich im September und Okto- 
ber wieder sehr aktiv und erreicht annaihernd die maximalen Werte. Die 
Inselzellen, die im August ihre Kernvolumina verringern, bleiben im 
September und Oktober konstant bei einem KerngréBenwert von 80 y?. 
Die groBe Aktivitaét des Markes im Spitsommer bis Oktober verursacht 
eine erhéhte Adrenalinproduktion, die sich in einem sehr hohen Zucker- 
spiegel duBert (190 mg-%). Im November steigt der Zuckerspiegel 
sogar auf 250 mg-%, dabei liegt das Kernvolumen des Markes bei 120 y3. 
Dies entspricht einer groBen Aktivitat; wenn es auch keine maximale 
ist, so kann doch vermehrt Adrenalin ausgeschiittet werden, zumal die 
Kerne der f-Zellen des Pankreas zu dieser Zeit das geringste Volumen, 
namlich 70 4? haben. Im November treten deutliche Schwankungen der 
Kernvolumina auf; man k6nnte hierin eine Art von Winterschlaf- 
bereitschaft sehen. Dieses ,,Ungeordnetsein‘‘ wird aber einen Monat 
spater im Dezember wieder ausgeglichen. Das Kernvolumen der f-Zellen 
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steigt in dieser Zeit auf 95 w?. Dies wirkt sich in einem Sinken des Zuk- 
kerspiegels auf 180 mg-% aus. Auch das Mark erfahrt eine wenn auch 
nur geringe Kernvolumenzunahme. Tritt beim Goldhamster Winter- 
schlaf ein, so andert sich das Zellkernvolumen der Inselzellen nur wenig. 
Man erhalt durchaus den Eindruck einer aktiven Driise, wenngleich 
zahlreiche Pyknosen festzustellen sind (vgl. Tabelle 5). Gleichzeitig aber 
sinkt das Kernvolumen des Nebennierenmarkes im Winterschlaf von 
124 wu? auf 96. Aus diesem Grund diirfte angenommen werden, da8 
im Winterschlaf kein besonders aktives Inselgewebe notwendig ist, um 
gentigend Glykogen zu speichern, das beim Erwachen eine grofe 
Bedeutung hat. Der Blutzuckergehalt sinkt im Mittel auf 91 mg-% 
gegentiber 173,5 mg-% des normalen Zyklus. 


4. Epiphyse — Interstitium 
Epiphyse und Interstitium zeigen im Jahreszyklus im groBen ganzen 
gegensatzliches Verhalten. Wie Abb. 10 zeigt, haben die Volumina der 


140: 


S 
SS 


SS 


8 


Kernvolumen inp? 


lm Feb Miz Api! Moi Juni Joli Aug. beot OkF Wow. Dez. 


Abb. 10. Vergleichskurve der Kernmittelwerte von Epiphyse und Interstitium des Hodens 
Epiphyse , Interstitium -—--—- - 


Regelkerne der Epiphyse in den Wintermonaten ihr Maximum, das 
Minimum aber liegt im Juni. In diesen Monat fallt das Maximum des 
Volumens der Kerne des Interstitium. Vom Juli ab nimmt die Aktivitat 
der Epiphyse wieder zu, wahrend gleichzeitig im September Minimal- 
-werte der Kernvolumina des Interstitium auftreten. Diese Depression 
des Interstitium bleibt bis zum Friihjahr erhalten, gerade in den Monaten, 
in denen die Epiphyse maximale Aktivitaét aufweist. Dann nimmt das 
Volumen der Interstitiumkerne bei gleichzeitiger Volumabnahme der 
Epiphysenkerne lebhaft zu. 

Der vielfach festgestellte Antagonismus zwischen Epiphyse und 
Interstitium diirfte durch diese Feststellung eine Bestitigung erhalten. 
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H. Verinderungen des Bluthbildes und der Blutzusammensetzung 

Der errechnete Mittelwert der Zahl der roten Blutkérperchen be- 
tragt unter normalen Verhiltnissen 6 Mill./mm%. Wahrend des Winter- 
schlafes ist er auf 8 Mill./mm* erhédht. Das Verhaltnis zwischen 
Plasma und festen Bestandteilen hat sich zugunsten der festen Bestand- 
teile des Blutes verindert. Das Blutbild unterliegt auch bei nicht-winter- 
schlafenden Tieren einer gewissen Jahresrhythmik. Im Frihjahr 
namlich ist die gesamte Blutmenge flissiger als im Winter. Bei emem 
Winterschlafer ist dieser Zustand noch ausgepragter. Die Erhohung der 
Erythrocytenzahl wahrend des Winterschlafs stellt eine Oberflachen- 
vergroBerung des Blutes dar. Bei der sehr langsamen Zirkulation des 
Blutes im Winterschlaf wird damit der Sauerstoffbedarf gesichert. 
Gleichzeitig andert sich auch das Verhaltnis der Anionen und Kationen. 
Wahrscheinlich werden dabei die Ca- und Prothrombinrelationen ge- 
senkt, wodurch eine 2—3fach verlingerte Gerinnungszeit erreicht wird. 
Es wird so vermieden, da im Winterschlaf Embolien eintreten kénnen. 
Ebenfalls scheinen die Mg-Ionen im Winterschlaf erhoht zu sein. Diese 
Veranderungen sind als sekundiire Veraénderungen im Winterschlaf zu 
betrachten, denen eine vorherige Umstimmung durch die endokrinen 
Driisen vorausgeht. 

Die erhohte Erythrozytenzahl ist die Folge einer erhohten Wasser- 
ausscheidung vor dem Einschlafen. Durch diese Konzentrationserh6- 
hung des Blutes wird zugleich eine Gefrierpunktserniedrigung erreicht, 
so da auch Temperaturen unter dem Gefrierpunkt des Wassers ver- 
tragen werden. Vielfach verfiigt der K6rper anderer Winterschlafer 
iiber Sicherungen nervéser Art, insofern als die Tiere beim Uberschreiten 
einer bestimmten individuellen Bluttemperatur aus der Lethargie er- 
wachen. Diese nervésen Regulationen scheinen dem Syrischen Gold- 
hamster verlorengegangen zu sein, da einige meiner Tiere im Winter- 
schlaf erfroren sind, ohne an der Unterkihlung aufzuwachen. 

Die Zahl der weiBen Blutkérperchen ist im Winterschlaf erniedrigt. 
Wie aus meinen Messungen hervorging, betrugen die normalen Werte 
3800/mm*%, wihrend die durchschnittliche Zahl der wei8en Blutkérper- 
chen im Winterschlaf nur 803/mm* betrug. Dies laBt vermuten, daB 
die Lymphozyten im Winterschlaf von geringerer Bedeutung sind. 
Jedoch sind diese relativen Zahlen der roten und weifSen Blutkérperchen 
nicht der Ausdruck einer absoluten Vermehrung bzw. Abnahme dieser 
Zellen, sondern durch die Verschiebung der Korrelationen fliissiger und 
fester Bestandteile bedingt. Dies wird verstaindlich, wenn man bedenkt, 
da in 1 mm’ Blut im normalen Zustand durchschnittlich 40% Plasma 
(Flissigkeit) und 60% Erythrozyten (geformte Bestandteile) sind. Auf 
diese Menge fallen nur 3800 weiBe Blutkérperchen. Bei einer Eindickung 
des Blutes, d. h. bei Wasserverlust andern sich die Verhialtnisse so, dai — 
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bei 80% Erythrozyten und 20% Plasma nur noch 803 weiSe Blutkérper- 
chen nachgewiesen werden kénnen. Vor allem ist das Verhaltnis deshalb 
so stark zugunsten der roten Blutkérperchen verschoben, weil sie unter 
normalen Bedingungen ungefahr das 2000fache der weiBen Blutkérper- 
chen betragen. Die Funktion der Leukozyten und Lymphozyten im 
Winterschlaf diirfte sehr gering sein, wenn ihnen iiberhaupt noch eine 
Bedeutung zukommt. Ihrer eigentlichen Aufgabe sind sie enthoben, da 
die Méglichkeit einer Infektion auBerst gering ist. Nahrung wird keine 
aufgenommen, da die Tiere im Winterschlaf von der eigenen Substanz 
zehren. Somit sind physiologisch toxisch wirkende Faktoren aus- 
geschlossen. 


J. Beziehung zwischen Jahreszyklus des endokrinen Systems 
und den Umweltfaktoren der Heimat des Goldhamsters 
Offensichtlich ist das jahreszyklische Verhalten der inkretorischen 
Driisen letzten Endes durch die Umwelt bedingt. Wie aber ist die natiir- 
liche Umwelt in der Heimat des Syrischen Goldhamsters beschaffen ? 


Das Verbreitungsgebiet der Gattung Mesocricetus erstreckt sich 
vom Kaukasus, Transkaukasien, dstlichen Klein-Asien, Syrien, Palastina, 
-Nord-Persien bis Rumanien und Bulgarien. 

Bei meinen Tieren handelt es sich um eine Unterart des Mittel- 
hamsters Mesocricetus auratus, namlich Mesocricetus auratus auratus. 
Sein hauptsichliches Verbreitungsgebiet ist der syrische Raum bis 
Palastina und vielleicht noch bis zu den Hochflaichen der Tiirkei und dem 
Trak. Sein eigentlicher Fundort war Aleppo. 


Es sei hier ein kurzer Uberblick der klimatischen Verhiltnisse ge- 
geben, die im heutigen Verbreitungsgebiet des Syrischen Goldhamsters 
herrschen. Wahrend von der Tiirkei und dem Irak genaue Klimadia- 
gramme vorliegen, mute ich mich beziiglich des syrischen Raumes mit 
Anndherungswerten zufriedengeben, die in Form von Tabellen wieder- 
gegeben werden sollen. 

Zu den Klimadiagrammen nach WALTER (1956/57) sei noch folgende 
Erklarung gegeben: 

Auf der Abszisse werden die Monate von Januar bis Dezember aufge- 
tragen, auf der Ordinate die Monatsmittel der Temperatur und des 
Niederschlags, wobei ein Teilstrich gleich 10° C bzw. 20 mm Niederschlag 
ist. Liegt die Niederschlagskurve im Sommer unter der Temperatur- 
kurve, so ist diese Zeit, da die Temperaturkurve gleichzeitig ein MaBstab 
der relativen Verdunstung ist, eine Trockenzeit. Die entsprechende 
Flache ist punktiert. Liegt die Temperaturkurve unter der Niederschlags- 
kurve, so gibt das Diagramm die humide Jahreszeit an. Die entsprechende 
Flache ist vertikal schraffiert. Die Gro8e der punktierten Flache gibt 
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die Dauer und Intensitat der Diirrezeit an. Die Monate mit einem mitt- 
leren Minimum unter 0°C werden unter der Null-Linie durch eine 
schwarze Fliche gekennzeichnet, Monate mit einem absoluten Minimum 
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Abb. 11. Klimadiagramm. von Basra (Irak) nach 
H. Watrer. [fl] = humideJahreszeit, DKW= gelegentliche 
Fréste. = Dirrezeit 


unter Null durch eine 
schragschraffierte. 


Die schwarze Flaiche 
besagt demnach, da8 in 
den betreffenden Mona- 
ten jedes Jahr mit 
Frésten zu rechnen ist 
(kalte Jahreszeit). Bei 
der schraffierten Flache 
dagegen handelt es sich 
nur um _ gelegentliche 
Fréste in den betreffen- 
den Monaten. 


In die Kurve werden 
weiterhin eingetragen, 


oben links: Name der Station und Héhenlage, darunter die Zahl der 
Beobachtungsjahre; rechts oben bedeutet die erste Zahl die mittlere 
Jahrestemperatur, die zweite 


MOSUL (223m) IG4°C G82 


Abb. 12. Klimadiagramm von Mosul (Irak) nach 
H. WALTER. Signaturenerklirungen s. Abb. 11 aus 


die mittlere Niederschlags- 
menge. 

Aus der groBen Zahl der 
Walterschen Klimadiagramme 
aus dem Irak sei hier nur 
auf das von Basra (Abb. 11) 
und Mosul (Abb. 12) verwie- 
sen. Klimadiagramme aus der 
Tirkei (gleichfalls nach Wat- 
TER) stellen die Abb. 13 und 
14 dar. 
Die Klimabeschreibungen 

dem syrischen Raume 


sollen gleichzeitig mit einigen 
Temperaturangaben aus dem Kaukasusgebiet einen kleinen Uberblick 
geben, welchen klimatischen Anderungen der Goldhamster unterwor- 
fen war, als er vom Kaukasus nach Syrien vordrang und sich dieses 


neue Heimatgebiet eroberte: 


1, Mittlere wirkliche Temperaturverteilung im Monat Januar: 


Aleppo +4—6°C 
Hama +6°C 


Homs +6°C 
Damaskus -++ 6—8°C 
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Die tiefsten Punkte des Kaukasus weisen ein Januarmittel von + 6°C 

und die héchsten ein Januarmittel von —2°C auf. 

2. Mittlere wirkliche Temperaturverteilung im Monat Juli 

Aleppo +28—30° C VAN (1732m) 

Hama -+28—30°C [1-20] 90°C 381 
Homs + 26—30° C 
Damaskus -+ 26—28° C 

Die tiefsten Punkte des 

Kaukasus haben ein Juli- 
mittel von 22°C und die 
hodchsten Punkte ein Mittel +g 
von 12°C. ~ 26H 


3. Mittlere wirkliche 
° ° Abb. 13. Klimadiagramm von Van (Tiirkei) nach 
Temperaturverteilung im H. Water. B= kalte Jahreszeit. Ubrige Signa- 
Jahr turenerklirungen s. Abb. 11 


Aleppo +18°C 
Hama +18°C Homs +18°9C 


Die tiefsten Punkte des Damaskus -+ 18°C 
Kaukasus weisen eine mitt- UFRA (515m) 181°C 445 
lere Jahrestemperatur von [19] 
46°C auf und die héch- 
sten Punkte haben ein 
Mittel von 0°C. 

4. Mittlere Jahressum- 
men des Niederschlags 

Aleppo 400 mm 
Hama 300mm 

Homs 300 mm 

Damaskus 200 mm 

Im Kaukasus betragt 
der Niederschlag im Jah- 
resmittel 700 bis 1500 mm 195 


in den Hochlagen. 124 Biwi 
Die Temperatur- und = =X 8  G MBC. 
Niodrschlagedaten zeigen, 4M {4 Rimgsingnm ron (pe mc 


daB nur eine  diirftige 

Vegetation im syrischen Raume ermdglicht wird, die lediglich auf die 
Regenperiode beschriinkt ist, sofern nicht in den kultivierten Gegenden 
durch kiinstliche Bewasserung nachgeholfen wird. Solche Verhaltnisse 
weisen auf eine ausgesprochene Diirre von Mai bis Oktober hin; lediglich 
im Winter und Friihjahr kann man nennenswerte Niederschlage fest- 


stellen. 
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Die Temperaturkurve zeigt niedere Werte im Januar, erreicht ihr 
Maximum im Juli bis August und fallt zum Jahresende auf die Ausgangs- 
werte. Die Niederschlagskurve verliuft demgegeniiber in entgegen- 
gesetzter Richtung. Es treten bei niederen Temperaturen relativ hohe 
Niederschlige und bei hohen Temperaturen niedere Niederschlage auf. 

Abb. 15 stellt idealisierte Kurven der Temperatur, des Niederschlags 
und der endokrinen Driisen im Jahresverlauf dar. Auffallend ist der 
fast parallele Verlauf der KerngréBen-Aktivitatskurven der inkretori- 
schen Organe des Syrischen Goldhamsters und der Niederschlagskurve. 
Das Kernvolumen der endokrinen Driisen, das ein MaB der Aktivitat 
und Vitalitait dieser Tiere ist, zeigt deutlich (Abb. 15), daB der Hohe- 
punkt der LebenséuBerungen nur nach den Regenperioden zu erwarten 
ist. Der Einflu8 der Jahreszeit, der Temperatur und des Niederschlags 
— damit verbunden das Futterangebot — ist klar zu erkennen. Die 
Jahreszeit diirfte allerdings nur insoweit das endokrine System beein- 
flussen, indem sie das Frithlingserwachen und die Wintervorbereitung 
innerhalb durchschnittlicher Temperaturen einleitet. Es besteht fiir die 
Tiere keine Méglichkeit, sich extremen Temperaturen in diesem MaB 
anzupassen. Vielmehr liegt bei etwa 30° C die obere kritische Tempera- 
turstufe, bei der die Vitalitat erlahmt. Diese ungiinstige Jahreszeit 
kann vielleicht durch Lethargie tiberbriickt werden. Statt eines obliga- 
torischen Winterschlafs ist bei diesen Tieren eher ein Sommerschlaf zu 
erwarten. Ein solcher tritt nicht, wenigstens nicht in unseren Gebieten, 
auf, da niemals solche extremen Trockenzeiten herrschen. Ein weiterer 
Grund liegt wohl darin, daB, wie man aus den KerngréBenverhaltnissen 
sehen kann, die Thyreoidea wahrend dieser Zeit der herabgesetzten 
Lebensfunktionen durch ihre Aktivitit als einzige Driise diese kritische 
Zeit tiberwindet und eine Lethargie verhindert. In seiner Urheimat 
Kaukasien-Transkaukasien war der Goldhamster wohl urspriinglich 
durch die gegebenen klimatischen Verhialtnisse gezwungen, einen Winter- 
schlaf durchzufiihren. Durch seine Ausbreitung in die Gebiete des 
vorderen Orient mit seinem oben geschilderten Klima eriibrigte sich dies 
fiir ihn. Portia (1950) bemerkt, ,,da8 beim Hamster Oricetus cricetus 
das Winterschlafbeditirfnis eine nach und nach durch die klimatischen 
Verhaltnisse erworbene Eigenschaft darstellen diirfte, die sich in kiirze- 
ster Zeit beim EKintreten gemaBigter Winter bzw. iiberhaupt bei dem Fort- 
fall von Kaltegraden durch Generationen infolge Verpflanzung in siidliche 
frostfreie Gegenden dahin aindern kénnte, daB auch die Hamster, wie die 
ubrigen Nagetiere, Ratten, Miuse auf einmal gar keine Neigung zum 
Winterschlaf mehr zeigen wiirden.‘ 

Der Winterschlaf kann sowohl eine primire als auch eine erst 


sekundir erworbene Higenschaft darstellen. So zeigen doch meine 


Ergebnisse beim Mesocricetus auratus auratus, daB diese Eigenschaft, 
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sei es in diesem Falle ein urspriinglicher Winterschlaf, sich doch jeweils 
den gegebenen klimatischen Verhaltnissen anpaBt, wobei nicht vor 
allem die Temperatur und die Jahreszeit ausschlaggebend sind, sondern 
das Futterangebot. Aus den zyklischen Verinderungen des endokrinen 
Systems geht hervor, daB beim Syrischen Goldhamster seit seiner Aus- 
breitung im syrischen Raum dem Winterschlaf keine groBe Bedeutung 
mehr zukommt. Vielmehr dienen die noch ausgepragten Lethargien je- 
weils dazu, ungiinstige Lebensbedingungen, hervorgerufen durch Trok- 
kenzeiten, zu tiberdauern. Denn die sommerliche Diirre diirfte die Tiere 
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Abb. 15. Vergleichskurve von Temperatur, Niederschlag und endokrinem System (ideali- 
siert). Temperatur -----— Niederschlag —:—:—:—- Endokrines System 


vor ganz neue Schwierigkeiten gestellt haben. Ob ein Sommer- oder 
Trockenschlaf in seinem derzeitigen Verbreitungsgebiet durchgefihrt 
wird, entzieht sich meiner Kenntnis. Daf die Tiere aber in der Lage sind, 
Trockenheit und Diirre durch lethargische Zustande zu tberbriicken, 
beweisen die Kurvenbilder der Kerngré8enverhaltnisse der endokrinen 


Driisen. 


Diskussion 

Bei fast allen Tieren ist ein deutlich ausgeprigter Jahreszeiten- 
rhythmus festzustellen, der weitgehend durch das endokrine System 
mitbestimmt wird. Die kalte und nahrungsarme Zeit des Winters, die 
entwicklungshemmend fiir das Tierreich ist, wird von den Wechsel- 
warmen durch eine Kaltestarre tiberbriickt. Homoiotherme Tiere sind 
hierzu nicht befahigt. Nahrungsmangel im Winter bedeutet fiir sie eine 
groBe Gefahr. 

Einige primitivere Arten unter den Saugetieren besitzen die Fahig- 
keit, auf Grund eines weniger guten wirmeregulatorischen Systems, 
wahrend dieser lebensfeindlichen Jahreszeit in Winterschlaf zu fallen. 
Dabei wird aus einem homoiothermen Tier ein mehr oder weniger 
poikilothermes. Der Grundumsatz und die Warmeregulation, die im 
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Winterschlaf stark vermindert sind, kommen bei zu tiefen Temperaturen 
oder im Friihjahr wieder in vollen Gang. 

Aus den vielen Arbeiten, die tiber dieses Problem gemacht wurden, 
konnten keine endgiiltigen Erkenntnisse gewonnen werden. Neben der 
Umwelt (Klima und Futterangebot) spielen die inneren Faktoren eine 
bedeutende Rolle. Das endokrine System wurde daraufhin untersucht, 
vor allem die Schilddriise als stoffwechselsteigerndes Organ. PEISNER 
(1906) fand im Winterschlaf atrophische Verainderungen dieser Driise. 
Daraus schloB er auf eine verminderte Sekretion. ADLER (1920) spricht 
von einer Verkiimmerung der Schilddriise wihrend des Winters, jedoch 
mit graduellen Unterschieden bei den verschiedenen Winterschlafern. 
Zum Beispiel sind diese Verkriimmungen der Schilddriise beim Igel 
weniger aufallend als bei den Fledermausen. Im Friihjahr soll diese 
Driise wieder voll funktionstiichtig werden. Mann (1916) untersuchte 
die Thyreoidea des amerikanischen Ziesels (Citellus tridecemlineatus) und 
stellte keine Veranderungen fest. RasmussEN (1916) fand in seinen 
Praparaten Verkiimmerungen der Schilddriise mit erheblichen individuel- 
len Schwankungen, und zwar bei Marmota monax. CoNnInx-GIRARDET 
konnte bei Marmota marmota eine deutliche Inaktivitaét der Schilddriise 
finden. Ebenfalls deuten die Untersuchungen von Kayser und ARON 
(1938) an Cricetus cricetus auf eine Unterfunktion der Thyreoidea. Sie 
stellten in den Monaten Oktober und November ein flaches Follikel- 
epithel ohne Anzeichen einer Kolloidresorption fest. Im Januar nimmt 
die Epithelhdhe wieder zu mit gleichzeitiger Zunahme der Kolloidresorp- 
tion, die im Marz ihren Hohepunkt erreicht. Diese maximale Aktivitat 
wird nur von Ende Marz bis Mitte April beobachtet. Schon im Mai 
nimmt die Aktivitit der Schilddriise wieder ab. Dies steht zu meinen 
Feststellungen am Syrischen Goldhamster im Widerspruch. Natiirlich 
treten unter den verschiedenen Arten von Winterschlifern individuelle 
Unterschiede auf. Es hat sich bei meinen Tieren gezeigt, daB die Aktivi- 
tat der Schilddriise im Jahreszyklus nicht solehen Schwankungen unter- 
liegt, wie dies bei den anderen endokrinen Driisen der Fall ist, die eine 
deutliche Zweigipfeligkeit ihrer Kernvolumina aufweisen. Die maximale 
Aktivitat der Thyreoidea liegt im Mai und Juni. Juli und August sind 
die Monate der geringsten Aktivitit. Danach bleibt das Kernvolumen 
der Schilddriise konstant bis zum Jahresende (Abb. 2). Im Winterschlaf 
konnte ich sogar eine kleine VolumvergréBerung der Thyreoideakerne 
bei normaler Epithelhdhe nachweisen. Nach diesem Befund ist die 
Schilddriise bei diesen Tieren im Winterschlaf nicht reduziert, sondern 
eher leicht stimuliert. Vermutlich geht von der Schilddriise eine dem 
Winterschlaf entgegenwirkende Reaktion aus, um ein Einschlafen zu 
verhindern. Dies spricht fiir die Annahme, daB Age Syrische Goldhamster 
kein obligatorischer Winterschlafer ist. 
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Hin relativ geringer Prozentsatz meiner Tiere (etwa 16%) fiel unter 
natiirlichen Bedingungen in Lethargie. Bei diesen Schlafern miissen 
noch urspriingliche Faktoren, die eine stoffwechselhemmende Wirkung 
haben, beteiligt sein, die selbst die Aktivitit einer leicht stimulierten 
Schilddriise iiberwinden. Es ist zu vermuten, daf der Syrische Gold- 
hamster, schon allein durch sein primitives warmeregulatorisches 
System, ein obligatorischer Winterschlifer war. Die experimentellen 
Versuche, dieses thermolabile Tier in Lethargie zu versetzen, waren er- 
folgreich. Daraus allein kann jedoch nicht geschlossen werden, daB der 
Syrische Goldhamster allgemein zum Winterschlaf neigt, denn selbst 
einige der behandelten Tiere zeigten keine lethargischen Zustande. 


Bei der histologischen Auswertung traten Unterschiede in der Kern- 
groBe zwischen behandelten und unbehandelten Tieren auf (Tabelle 4). 
Die Kernvolumina der behandelten Tiere lagen stets héher. 


Durch die Behandlung mit MTU und Megaphen werden im Hypo- 
physen-Vorderlappen Effekte wie bei einer Thyreoektomie beobachtet, 
indem die basophilen Zellen sich vergr68ern und vermehren. Auch die 
Schilddriise ist stark vergroBert. Die Thyreoideafollikel sind prall mit 
Kolloid gefillt. Die Anderssonschen Vakuolen, die den Abbau des 
Kolloids anzeigen, fehlen teilweise tiberhaupt. Durch das MTU wird das 
Jod, das zur Bildung von wirksamem Thyroxin benotigt wird, physio- 
logisch gebunden. Obwohl geniigend Kolloid vorhanden ist, liegt im 
experimentell beeinfluBten Winterschlaf keine aktive Schilddriise vor. 
DaB es bei diesen Tieren trotz allgemeiner Hyperplasie der Zellen der 
inkretorischen Drtisen zu lethargischen Erscheinungen kommt, liegt 
wohl an der gehemmten Schilddriise. Eine Stoffwechselsteigerung wird 
in diesem Falle ausgeschlossen. Durch MTU allein konnte allerdings 
keine Lethargie erzielt werden. Erst nach weiterer Behandlung mit 
Megaphen, das den Sympathikus lahmt — wodurch eine gegenlaufige 
Reaktion gegen die Unterkiihlung der normalen K6rpertemperatur 
verhindert wird — konnten lethargische Zustiinde auftreten. Hine 
gleichzeitig bei diesen Tieren nachweisbare Hyperplasie des hormonalen 
_ Systems kénnte méglicherweise von einer Reizwirkung des hypertro- 
phierenden Hypophysen-Vorderlappens herrihren. 


Kayser erkannte bei seinen Untersuchungen eine Abhangigkeit 
zwischen Thyreoidea und Keimdriisen. Die Schilddriise, die nur eine 
kurzfristige maximale Aktivitait zeigt, um das Geschlechtsleben im 
_ Frihjahr anzuregen, tritt Mitte April wieder in den Hintergrund, damit 
die Keimdriisen zu ihrer vollen Entfaltung kommen kénnen. Allgemein 
stellt Kaysmr der Involution der inkretorischen Driisen im Winterschlaf 
eine Neuentfaltung mit steigender Aktivitaét im Frithjahr gegeniiber. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 20 
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Besonders gilt dies fiir die Hypophyse, Thyreoidea, Nebenniere und 
Gonaden. 

Beim Goldhamster kommt ein deutlicher Jahreszeitenrhythmus 
des endokrinen Systems zum Ausdruck. Die Aktivitaétsmaxima dieser 
Driisen liegen allerdings erst im Mai und nicht schon im Februar/Marz, 
wie Kaysur dies bei der Thyreoidea feststellte. Auch diirfte die Schild- 
driise nicht allein fiir das Aufleben der aktiven LebenséiuBerungen ver- 
antwortlich sein, sondern der ganze endokrine Driisenkomplex. 


Die Nebenniere ist nach meinen Befunden im Winterschlaf einer 
sehr starken Depression unterworfen. Bei keiner anderen Drise mit 
innerer Sekretion kommt dies so klar zum Ausdruck. Sie scheint sehr 
leicht beeinfluBbar zu sein. Aus dieser Tatsache kann geschlossen werden, 
daB im Winterschlaf die Adrenalinproduktion stark reduziert ist. 


Nach den Befunden bei echten Winterschlafern, die waihrend des 
Winterschlafes die Schilddriisentiatigkeit herabsetzen, ist zu erwarten, 
daB das Nebennierenmark in synergistischer Weise ebenfalls die Aktivi- 
tat vermindert. Dies wird durch alle bisherigen Ergebnisse einstimmig 
bestatigt. 

Eine verminderte Aktivitiét der Nebenniere beim Goldhamster im 
Winterschlaf stellt jedoch kein synergistisches Verhalten zwischen 
Nebenniere und Thyreoidea dar. Hierin liegt ein weiterer Unterschied 
zu den obligatorischen Winterschlifern. Schon VALENTIN (1857) unter- 
suchte die Nebenniere winterschlafender Murmeltiere und konnte einen 
Gewichtsverlust feststellen. Ebenfalls spricht ADLER (1920) von einer 
Inaktivitatsatrophie der Nebenniere im Winterschlaf. Dagegen fand 
Mann (1916) beim Ziesel und Murmeltier nur unbedeutende Differenzen. 
Contnx-GIRARDET stellte bei seinen Murmeltieren Degenerationserschei- 
nungen fest. Auf Grund von GefaBerweiterungen schlieBt er auf eine 
geringe Adrenalinproduktion im Winterschlaf. Svomanatnen (1944) 
erhielt ebenfalls einen verringerten Adrenalingehalt bei seinen Messungen 
im Winterschlaf (an IgelIn). Beim Erwachen stellte er einen spontanen 
Anstieg desselben fest. Damit erklirt er die gleichzeitig auftretenden 
Schwankungen des Zuckerspiegels. Kayser dagegen steht auf dem 
Standpunkt, daB die Schwankungen des Blutzuckerspiegels mit der 
Hautigkeit des Erwachens in der Winterschlafperiode zusammen- 
hingen. Die kurzen Wachperioden sollen durch das Adrenalin (Notfall- 
driise) verursacht werden, denn ein Wiedereinschlafen ist nur dann 
moglich, wenn die Intensitiét der Wirkung wieder schnell abklingt. Dies 
wurde durch das Adrenalin gewihrleistet. Es kénne nicht durch das 
Thyroxin zustande kommen, da dies eine zu nachhaltige Wirkung habe. 
Seiner Ansicht nach spielt das Thyroxin erst beim endgiiltigen Erwachen 
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aus dem Winterschlaf die ausschlaggebende Rolle. Meine Messungen des 
Adrenalingehaltes im Jahreszyklus zeigt im Gegensatz zu den Ergeb- 
nissen von SUOMALAINEN zum Jahresende und im Januar etwas hdher 
liegende Werte. Dies kann daran liegen, da gerade solche Adrenalin- 
anstiege die Folge einer Notfallfunktion sind, wodurch ein Einschlafen 
verhindert werden soll. 


Tabelle 5 zeigt den Adrenalingehalt im Jahreszyklus mit den je- 
weiligen Zuckerwerten, ausgedriickt in Mittelwerten. 


Tabelle 5 


Januar 
Dezember 


Februar 
Marz 
April 

September 
Oktober* 
November * 


Adrenalin- 


gehalt in y . | 1,6 | 0,5 | 0,7 | 0,7 | 0,6 | 0,6 | 0,8 | 0,8 0,7 
Zuckergehalt 
inmg-% . . | 220| 180 | 180 | 180 | 150 | 135 | 130 | 120 | 165 | 190 | 250 | 160 


* Der Adrenalingehalt zeigt im Oktober einen iibermaBig hohen Mittelwert im 

_ Vergleich zu den anderen Monaten. Vielleicht soll durch eine hohe Adrenalinpro- 

duktion im Oktober ein hoher Zuckerwert im November erreicht werden, wodurch 
die urspriingliche Neigung zum Winterschlaf im November gedimpft wird. 


Kayser fand im histologischen Bild der Nebennierenrinde, besonders 
der Zona reticularis, einen ausgepragten Jahreszyklus mit einer engen 
Beziehung zu den Genitaldrisen. Der Hohepunkt der Aktivitat der 
Rindenschicht liegt im Februar bis April. Die geringste Aktivitat tritt 
im Oktober auf. Bei dem Nebennierenmark kann er keinen solch ausge- 
pragten Zyklus erkennen. 


Meine Untersuchungen ergaben sowohl bei der Rindenschicht als 
auch dem Mark der Nebenniere einen ganz deutlichen Jahreszeiten- 
rhythmus. Die héchste Aktivitat fallt in das Friihjahr — der Gipfel- 
punkt der Kernvolumina liegt im Mai. Im Sommer treten starke 

Depressionen auf, der tiefste Punkt liegt im August. 


Die interstitiellen Zellen wiesen gerade wihrend der allgemeinen 
Depression der Kernvolumina der endokrinen Driisen ihre groBte Aktivi- 
tat auf. Es ist nicht anzunehmen, daf ein auffallender Antagonismus 
zwischen Nebenniere und Interstitium besteht. Vielmehr diirfte von 
der Nebennierenrinde eine stimulierende Wirkung auf die Sexualdriisen 
ausgehen. Da8 dennoch bei meinen Tieren eine maximale Aktivitat 
des Interstitium dann auftritt, wenn ein hormonaler Tiefstand herrscht, 

Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 47 20a 
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ist dadurch bedingt, da die antagonistische Wirkung der Epiphyse 
auf das Interstitium stark vermindert ist. Die interstitiellen Zellen 
regen in diesem Zeitabschnitt die Spermatogenese an, die sich allerdings 
erst nach Zunahme der Vitalitét auswirkt. 


Die Reduktion der Kern-Plasma-Relation des Nebennierenmarkes 
im Winterschlaf diirfte eine verminderte Adrenalinproduktion bedeuten. 
Es ist anzunehmen, daB die Inselzellen des Pankreas im Winterschlaf 
keine Hyperaktivitaét aufweisen miissen, um einen niederen Zuckerwert 
zu halten. Eine normale Insulinproduktion im Winterschlaf diurfte, 
zumal eine Unterfunktion des Nebennierenmarkes vorliegt, gentigen. 
Denn bei meinen Tieren konnte ich keine Anreicherung oder Vermehrung 
des insulinproduzierenden Gewebes beobachten. SUOMALAINEN aller- 
dings wies eine solche bei seinen IgelIn im Winterschlaf nach. Igel sind 
ja auch ausgesprochene Langschlafer, der Goldhamster nicht. Daraus 
k6énnte geschlossen werden, da einschneidende Veraénderungen dieser 
Art allein von der Schlafintensitat abhangig sind. Der Syrische Gold- 
hamster wird sich daher stets von den echten Winterschlafern unter- 
scheiden. Er wird, da keine Zunahme der f-Zellen der Langerhansschen 
Insein im Winterschlaf gegeben ist, trotz Senkung des Blutzuckers, 
niemals die Schlaftiefe eines Igels erreichen. Die Veranderungen der 
endokrinen Driisen des Syrischen Goldhamsters, die darauf hinweisen, 
da die Tiere in der Lage sind, in Lethargie zu fallen, fiihren zu der 
Fragestellung, ob solche lethargischen Zustiinde nur dann auftreten, 
wenn unginstige Umweltsbedingungen herrschen, oder obligatorisch. 
Gegen einen obligatorischen Winterschlaf sprechen viele Tatsachen. 
Vor allem ist anzunehmen, daB die Fahigkeit, in Lethargie zu fallen, 
beim Goldhamster zeitlich verschoben wurde in Anpassung an die 
klimatischen Verhaltnisse des syrischen Raumes, wo wahrend des 
Sommers mit groBen Diirrezeiten zu rechnen ist. 


Kayser, der vor allem Untersuchungen an Murmeltieren und Ham- 
stern (Cricetus cricetus) machte, kam zu dem Ergebnis, daB das Insel- 
gewebe des Pankreas einen ausgesprochenen Jahreszyklus hat. .Im 
Sommer konnte er zwei Zelltypen feststellen, groBe und kleine Zellen 
— mit den kleinen Zellen diirften wohl die 6-Zellen gemeint sein —, denn 
im Winterschlaf traten nur kleine Zellen auf, die die Produzenten des 
Insulins seien. Kayser vermutet in der Anhiufung dieser kleinen Zellen 
eine erhohte Insulinproduktion. 


Aus allen diesen Ergebnissen resultiert ein niedriger Blutzucker- 
spiegel im Winterschlaf mit einer reichlichen Glykogenspeicherung in 
der Leber. Dieses gespeicherte Glykogen wird beim Erwachen aus der 
Lethargie durch das Adrenalin mobilisiert. 
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FERDMANN und FErNscumipt vermuten, da8 der Glykogenabbau 
wahrend des Winterschlafs durch besondere Prozesse blockiert sei. 


Kayser (1950), der im Winterschlaf einen respiratorischen Quotien- 
ten (RQ) von 0,7 ermitteln konnte, vertritt nun die Ansicht, daB im 
Winterschlaf ausschlieBlich Fettstoffwechsel besteht, auf Grund des 
RQ =0,7. Er lehnt die Ansicht alterer Autoren (PEMBERY 1903) ab, 
die der Auffassung sind, da im Winterschlaf eine Umwandlung von 
Fetten in Kohlenhydrate bestehe. Sollte nun der minimale Grundumsatz 
im Winterschlaf nur durch Fett bestritten werden, so wire meiner An- 
sicht nach eine Hypertrophie der Langerhansschen Inseln, wie allgemein 
festgestellt, nicht notwendig, da das Insulin, um dessen Produktion es 
hauptsachlich geht, ganz speziell auf den Kohlenhydratstoftwechsel 
wirkt. Ein Stoffwechsel, der nur auf Fettabbau beruht, ist pathologisch, 
der Winterschlaf aber ist eine ganz natiirliche Erscheinung. Obgleich 
die Energiequelle im Winterschlaf die gespeicherten Reservefette sind, 
schlieBt dies doch nicht ee Umwandlung in Kohlenhydrat aus. Auch 
kann man aus dem RQ allein nicht auf einen ausschlieBlichen Fett- 
stoffwechsel schlieBen. Kaysr begriindet seine Behauptung mit dem 
Hinweis, da friihere Autoren bei der Messung des RQ die CO,-Konzen- 
tration der Umgebung unberiicksichtigt lieBen. Er stellte namlich eine 
Abhangigkeit des RQ von der CO,-Spannung der eingeatmeten Luft 
fest. Durch Anreicherung von CO, z. B. von 0,03 auf Werte von 0,5 
nimmt der RQ ab, umgekehrt bei Abnahme der CO,-Konzentration 
der umgebenden Luft steigt er wieder an. Dadurch entstiinden bei der 
Berechnung des RQ erhebliche Schwankungen. Ob jedoch unter 
natiirlichen Bedingungen solche Konzentrationsunterschiede auftreten, 
ist fraglich, denn bei Konzentrationen von dieser GroBe ist ein Erwachen 
aus dem Winterschlaf nicht méglich. Die Anreicherung von CO, in der 
-umgebenden Luft eines Winterschlifers kann sich nur in solchen Grenzen 
bewegen, die erstens beim Erwachen unschadlich sind und zweitens den 
RQ nicht beeinflussen. 


Eine fiir den Hormonhaushalt bedeutsame Driise, die auch wihrend 
des Winterschlafs von gréBter Bedeutung ist, ist die Hypophyse. Gerade 
sie in ihrer tibergeordneten Stellung miiBte wesentliche Veranderungen 
im Winterschlaf zeigen. 

Zahlreiche Autoren stellen eine Riickbildung der Hypophyse im 
Winterschlaf fest. Kayser und Aron (1938) machten an Hamstern und 
Contnx-GiraRDET am Murmeltier die Feststellung, dafi der Hypo- 
physen-Vorderlappen im Winterschlaf atrophiert. Sie beobachteten 
schon im Herbst, also vor dem Hinschlafen, eine Depression dieses Driisen- 
teils. Kaysmr (1950) konnte im Hypophysen-Vorderlappen eine starke 


302 RupouF Karu-Herz Mocurr: 


Reduktion der eosinophilen Zellen schon im September feststellen. 
Die Acidophilen zeigten keine Veriinderungen. Mit dieser Riickbildung 
des Hypophysen-Vorderlappens steht nach seinen Beobachtungen ein 
Nachlassen der Geschlechtstatigkeit in Zusammenhang. 


Wie die meisten Driisen zeigt auch die Hypophyse des Goldhamsters 
einen deutlichen Jahreszyklus mit zwei Gipfelpunkten der Kernvolu- 
mina. Die maximale Aktivitit dieser Driise fallt in den Mai, das Aktivi- 
titsminimum in den August. Im Herbst vor Einbruch des Winters tritt 
wieder eine Aktivitatssteigerung auf, die nach den Kernvolumina zu 
schlieBen, annihernd die Intensivitaét des ersten Gipfels haben mu8. In 
den Sommermonaten, in denen ein Aktivitatsriickgang zu beobachten 
ist, tritt die Aktivitat des Interstitium stark hervor. Keinesfalls konnte 
ein ausgesprochener Synergismus zwischen Interstitium und Hypo- 
physen-Vorderlappen beobachtet werden. 


Im Herbst und Winter erwies sich der Hypophysen-Vorderlappen 
sehr aktiv. 


Die Acidophilen sind im Winterschlaf in Ubereinstimmung mit 
Kayser von geringer Bedeutung, denn sie verkleinern, wenn auch nur 
wenig, ihr Kernvolumen. Die Neutrophilen und Basophilen dagegen 
vergr6Bern ihr Kernvolumen. Die Basophilen treten sogar in vermehrter 
Zahl auf, ein Zustand wie er auch bei einer totalen Thyreoektomie in 
Erscheinung tritt. Demnach ist das Zustandsbild des Hypophysen- 
Vorderlappens des Syrischen Goldhamsters grundsatzlich von dem echter 
Winterschlafer verschieden. Auch in dieser Hinsicht ist es verstandlich, 
da8 nur recht selten Lethargie auftritt. 


Auf Grund dieser Ergebnisse erscheint es berechtigt, dem Syrischen 
Goldhamster eine besondere Stellung unter den Winterschlifern einzu- 
raumen. Alle Tatsachen sprechen gegen einen obligatorischen Winter- 
schlaf dieser Tiere. Die gelegentlich auftretenden Lethargien miissen 
nicht unbedingt in den Winter fallen, sondern sie werden durch ungiinstige 
Lebensbedingungen ausgelést. Die Ursachen kénnen sowohl Hitze 
(Diirrezeit) als auch Kalte, Dunkelheit und Nahrungsmangel sein, also 
Umweltfaktoren, die jeweils dann einschlafernd wirken, wenn optimale 
Lebensbedingungen nicht mehr gegeben sind. Der Grad der Lethargie 
ist sehr verschieden. Selbst unter gleichen Umweltbedingungen ver- 
halten sich die Tiere individuell verschieden, oft geradezu gegensatzlich. 
Inwieweit die Domestikation hierbei eine Rolle spielt, ist fraglich. 


Wie schon des 6fteren angedeutet, lieB sich ein Antagonismus 
zwischen Hpiphyse und Interstitiwm erkennen. Wahrend der Winter- 
monate zeigt die Epiphyse maximale Aktivitat. Zugleich stellt man eine 
stark verminderte Aktivitaét der interstitiellen Zellen fest. Dement- 
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sprechend setzt die Spermiogenese im Winter haufig aus. Bei den 
Weibchen ist ein Nachlassen oder Aufhéren des Brunstzyklus festzu- 
stellen. Die erste Aktivitatssteigerung der interstitiellen Zellen tritt nach 
meinen Befunden erst im Marz auf. Sie bleibt bis Juli erhalten und wird 
ab August wohl durch eine Funktionssteigerung der Epiphyse gedrosselt 
Ich konnte nicht, wie Skowron und ZasaczEK beim Igel, bei den Gold- 
hamstern schon im Dezember ein Wiedereinsetzen der Aktivitaét der 
interstitiellen Zellen beobachten. 


Zusammenfassung 

Untersucht wurde der Jahreszyklus der endokrinen Drisen des 
Syrischen Goldhamsters unter besonderer Beriicksichtigung seines 
biologischen Verhaltens. Dabei wurde festgestellt: 

1. Das Weibchen hat einen viertagigen Brunstzyklus. Wahrend der 
Wintermonate ist die Brunst zwar abgeschwacht, doch ist die Fort- 
pflanzung auch im Winter durchaus méglich. 

2. Lethargien treten zwar bei tiefen Temperaturen gehauft auf, sie 
k6nnen aber auch bei normalen Temperaturen auftreten. Der Gold- 
hamster ist demnach kein obligater Winterschlafer. 

3. Die Driisen innerer Sekretion zeigen, mit Ausnahme von Thyreo- 
idea, Epiphyse und Interstitium, im Jahreszyklus zwei Gipfelpunkte der 
Aktivitaét: Friihjahr und Herbst. Das Aktivitétsminimum fallt in den 
Hochsommer. 

a) Hypophysenvorderlappen: Neutrophile und Basophile lassen im 
Mai, die Acidophilen im Juni maximale Aktivitat erkennen. Es folgt 
dann eine Depression im Hochsommer und eine Periode erhéhter Aktivi- 
tat im Herbst. 

Bei Eintritt der Lethargie zeigen die Neutrophilen und Basophilen 
Aktivitatssteigerung, die Zahl der Basophilen erscheint erhoht. Auch bei 
experimenteller Auslésung der Lethargie durch Methylthiouracil und 
Megaphen wird die Zah] der Basophilen vermehrt. 

b) Der Hypophysen-Zwischenlappen weist ein ahnliches jahres- 
zyklisches Verhalten wie der Vorderlappen auf. 

c) Die Thyreoidea la8t eine Maximalaktivitaét in den Monaten Mai 
und Juni erkennen. Bei Lethargie ist ihre Aktivitiat leicht erhoht. 

d) Die B-Zellen der Pankreas-Inseln sind im Mai extrem aktiv. Ein 
zweiter, kleinerer Gipfel liegt im Herbst. Im Zustand der Lethargie 
ist eine unbedeutende Funktionssteigerung festzustellen. 

e) Der Jahreszyklus von Nebennierenrinde und -mark weist zwei 
Gipfelpunkte auf: Friihjahr und Herbst, im Sommer verminderte Aktivi- 


tat. Wahrend der Lethargie sinkt die Aktivitaét des Marks wie auch der 
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Zona glomerulosa stark ab. Der Zuckerspiegel fallt, bei gleichzeitiger 
Aktivitat der Langerhansschen Inseln von 173,5 auf 91 mg-%. 


f) Die Epiphyse verhalt sich kontrar zu den tibrigen endokrinen 
Driisen: maximale Aktivitaét im Dezember, tiefste Depression im Juni. 
Vor allem scheint ein ausgepriagter Antagonismus zur Aktivitat der 
interstitiellen Zellen des Hodens zu bestehen. 


4, Beriicksichtigt man das Verhalten des gesamten endokrinen 
Systems, so lassen sich bei den meisten Hormondriisen zwei Aktivitats- 
maxima des physiologischen Verhaltens daraus ableiten. Diese liegen 
im Frihjahr und im Herbst. Dazwischen liegt eine Periode ausge- 
sprochener Depression. Dieses Verhalten geht auffallig parallel den 
klimatischen Bedingungen des syrischen Raums. Die dortigen klimati- 
schen Verhdltnisse lassen keinen Winterschlaf notwendig erscheinen. 
Dagegen begiinstigen Hitze, Trockenheit und Nahrungsmangel hoch- 
sommerliche Lethargien. Eine gewisse Neigung zum Winterschlaf zeigt 
der Goldhamster zweifellos noch aus der Zeit, als er noch nérdlichere 
Gebiete bewohnt hat. Als echter Winterschlafer aber kann er seit seiner 
Einwanderung in den syrischen Raum nicht mehr angesprochen werden. 
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A. Problemstellung 


Erst in jiingster Zeit hat die Tierwelt der Kulturflachen auch tiber 
den engen Kreis der wirtschaftlichen wichtigen Schadlinge und ihrer 
unmittelbaren Feinde hinaus gréBere Beachtung gefunden. Hines der 
iiberraschendsten Ergebnisse war dabei, neben dem Reichtum an Arten 
und Individuen, die relativ gesetzmaBige Besiedlung auch kurzlebiger, 
standigem Wandel unterworfener Raume — wie.z.B. Ruderalflichen und 
Acker —, die entgegen der landlaufigen Meinung nicht nur zufallsbe- 
dingte Ansammlungen oder Restgesellschaften aus indifferenten Ubi- 
quisten darstellen. 
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In der Reihe zunehmender Beeinflussung durch den Menschen von 
vorwiegend natiirlichen Lebensraumen iiber maéBig vom Menschen ge- 
formte wie Feldhecken, Mahwiesen und Dauerweiden bis hin zu intensiv 
bewirtschafteten, alljihrlich umgebrochenen Ackern und Garten mit 
stindig wechselnder, einartiger und nie geschlossener Pflanzendecke 
nehmen nun die meist mehrjahrigen Futterleguminosen (Rot- und Weib- 
klee, Luzerne) eine interessante Ubergangsstellung ein. Es erschien 
daher lohnend, ihre Tierwelt nach Gliederung und Entwicklung zu 
analysieren und die Beziehungen zu anderen Lebensraéumen heraus- 
zuarbeiten. Zudem diirfte es auch fiir die angewandte Zoologie von Wert 
sein, die meist isoliert betrachteten ,,Schadlinge“ auBerhalb der gew6ohn- 
lich allein erfaBten Gradation und im Rahmen der Gesamtbiocoenose 
zu verfolgen. Doch selbst als reine Bestandesaufnahme der auf unseren 
Feldern lebenden Tierarten und -mengen sollte eine solche Arbeit ge- 
rechtfertigt sein. 


B. Methodik, Daten, Probeflachen 

Um einen annahernd objektiven Eindruck von der Besiedlung eines 
mehrschichtigen Lebensraumtyps zu erhalten, ist die Anwendung 
mehrerer Fang- und Beobachtungsmethoden nétig, wobei die ganz- 
jabrige oder besser mehrjahrige Untersuchung eines oder weniger Einzel- 
bestande durch Stichproben an weiteren Probeflachen zu erganzen ist. 
Zumindest an Teilen der Ausbeute muf sowohl eine méglichst ersch6ép- 
fende systematische Aufschliisselung wie auch eine quantitative Aus- 
wertung durchgefiihrt werden, selbst wenn die letztere infolge unvoll- 
kommener Erfassungsméglichkeit oft nur Vergleichswerte liefern kann. 

Bei der vorliegenden Arbeit wurden die Tiere der Krautschicht durch 
Katscherfange mit abnehmbaren Beuteln (nach KONTKANEN 1937), und 
die Bewohner der Bodenoberfliche mit Fangglasern erfaBt (modifizierte 
Barberfallen mit etwa 4% Formalin). 

Heu, _Pflanzenreste und bei der Schneeschmelze zusammenge- 
schwemmtes Genist wurden ausgesiebt, Bliiten und weitere Genist- 
proben im Berlesetrichter ausgelesen, die in und tiber dem Bestand 
fliegenden Insekten mit Leimpapier und Gelbschalen (nach MorrickE 
1951) erbeutet. Hinzu kamen ausgedehnte Zuchten, insbesondere zur 
Ermittlung der Parasitierung, Stichproben im Winterlager, zahlreiche 
Hinzelfange und regelmaBige Beobachtungen im Freien, vor allem iiber 
den Bliitenbesuch. Auf eine Beriicksichtigung des Euedaphons wurde 
verzichtet. 

Von diesen Methoden ergeben Sieben und Berleseapparate annahernd exakte 
statische Werte (Siedlungsdichte), die Barberfallen gute dynamische Werte 
(,, Aktivitatsdichte’., HmypEMANN 1953), wahrend Katschern, Gelbschalen und 


Leimpapiere in Bezug auf die Gesamtfauna ein stark verzerrtes Bild liefern, inner- 
halb derselben Art, ja oft auch Familie oder Ordnung aber zu durchaus brauch- 
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baren Relativwerten verhelfen. Wie sehr die Fangergebnisse von der Sammel- 
technik abhangen und zur Vorsicht bei der Auswertung mahnen, zeigt sehr in- 
struktiv die Arbeit von CHauvin (1952). Dort findet sich auch eine ziemlich 
exakte Sammelmethode fiir die Krautschicht angegeben, die jedoch fiir diese 
Untersuchungen wegen des groBen Arbeitsaufwandes nicht in Frage kam. 


Der Schwerpunkt dieser Studie lag im Raum von Kiel, doch wurden 
zahlreiche Stichproben im tibrigen Schleswig-Holstein und in verschie- 
denen Teilen West- und Siiddeutschlands gemacht. Unter Dauerbeob- 
achtung standen: 


1. Ein Luzernefeld von etwa I ha, Aussaat 1951 auf pacsbohtittetera Kies- 
grubengelande (Randmorane des Eidertals) bei Melsdorf westlich Kiel, von Marz 
1953 bis September 1954. 

2. Ein Rotkleefeld mit Beimischung von Italienischem Raygras (Loliwm itali- 
cum) und 9m breitem Rand von reinem WeiBklee, Ansaat 1952 unter Roggen, 
16 ha, auf hiigeligem Grundmoranenlehm bei Schadtbek 6stlich Kiel bzw., nach 
dessen Umbruch, ein unmittelbar benachbartes, ebenfalls unter Roggen 1953 an- 
gesates Gemisch von Rotklee, Schwedenklee und It. Raygras, zusammen von Marz 
1953 bis September 1954. 

3. AuBerdem wurden im Jahre 1954 laufend verfolgt je ein zur Samengewin- 
nung genutztes Feld von Rotklee (mit wenig It. Raygras) und von WeiBklee auf 
ansandigem Grundmoranenlehm bei Krokau nordéstlich Kiel. 


Die zuverlassige Bestimmung der meisten Tiergruppen war nur még- 
lich durch die Hilfe von Spezialisten. Das gesamte Myer! oder um- 
fangreiche Ausztige bearbeiteten: 


Prof. Dr. W. Emuts, Flensburg: Empididae, Diptera Calyptrata. 

Dr. Cu. Ferriire, Genf: Chalcidoidea p.p. 

Dr. E. Gersporr, Hannover: Carabidae Ausbeute 1953. 

K. Hepwie, Gifhorn: Ichneumonidae, Braconidae. 

Dr. B. HEypEmanN, Kiel: Isopoda, Chilopoda, Diplopoda, Arachnida. 

Dr. 8. JancKket, Kiel: Gastropoda. 

F. Leneersporr, Beuel: Sciaridae. 

Dr. G. A. Lousz, Hamburg: Coleoptera. 

Dr. B. Mannuers, Bonn: Tipulidae. 

G. E. J. Nrxon, London: Proctotrupoidea. 

P. Ou, Kiel: Neuroptera, Mecoptera. 

Dr. R. Remanz, Plén: Heteroptera. 

Dr. H. RENKEN, Kiel: Coleoptera Ausbeute 1954 p.p. 

Dr. H. Scumrrz, Bad Godesberg: Phoridae. 

Dr. W. Scunetx, Leverkusen: Apion, Sitona. 

Dr. K. StrenzKe, Wilhelmshaven: Acari und Collembola p.p. 

Dr. W. Wacner, Hamburg: Cicadina, Psyllina. 

~Herrn Prof. Dr. H. J. Stammer, Erlangen, danke ich fiir seine Vermittlung 
bei der Bestimmung weiterer Acari; Herrn Prof. Dr. W. Trrscuack, Hamburg, 
fiir seine Hilfe bei der Einarbeitung in die Thysanopteren oad die Uberpriifung 
einiger Bestimmungen. 

Die Arbeit wurde erméglicht durch ein Forschungsstipendium des Bundes- 
ministeriums fiir Ernahrung, Landwirtschaft und Forsten. Die deutsche For- 
schungsgemeinschaft stellte optische Hilfsmittel und Ausleseapparate zur Ver- 
fiigung, das Pflanzenschutzamt Kiel die Praparate und Gerate fiir die Bestau- 
bungsversuche. 
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Fir die Anregung und standige Férderung der Arbeit danke ich Herrn Prof. 
Dr. W. TiscHuER, Kiel. 

C. Eigene Untersuchungen 
I. Umweltbedingungen 

Nahrungsangebot und Mikroklima, die entscheidenden Faktoren fiir 
die Ausbildung von Tiergesellschaften, werden auf Ackern weitgehend — 
durch die Bewirtschaftung beeinfluBt. Hinzu kommt der Einflu8 
menschlicher Eingriffe auf den Ablauf des Lebenszyklus, der einzelne 
Arten verdrangt oder férdert. Fiir das Epiedaphon (HryDEMANN 1953), 
die Tierwelt der Bodenoberflache, sind die Warmeleitfahigkeit, Dichte, 
Korngro8e und Oberflachenform, die sich aus der Bodenart und Boden- 
bearbeitung herleiten und die auSerdem noch vom Bodenrelief und der 
Bodenbedeckung beeinfluBten Feuchtigkeitsverhaltnisse von grdéBter 
Bedeutung. Zu voller Auswirkung kommen die Unterschiede zwischen 
verschiedenen Flaichen in den Leguminosenfeldern Nordwestdeutsch- 
lands nur fiir wenige Wochen im Frihjahr und jeweils nach der Mahd, 
da das atlantische Klima sie im Winterhalbjahr einerseits wenig hervor- 
treten laBt, andererseits die dichte Vegetation im Sommer fiir einen Aus- 
gleich sorgt. Am Boden und zwischen den Pflanzen bildet sich dabei 
eine Ubergangszone, die auch bei starker Einstrahlung und Ausstrah- 
lung ein recht ausgeglichenes Mikroklima mit nur allmahlichen Schwan- 
kungen aufweist. Der Bereich mit den stirksten, gegeniiber nacktem 
Boden aber auch schon verringerten Differenzen liegt an der Obergrenze 
der Pflanzendecke. Abb. 1a bringt nebeneinander die Temperaturen 
(Durchschnittswerte aus 15 MeBreihen, in Einzelfallen wurden weit 
groBere Kontraste festgestellt) fiir gemahte und ungemahte Kleefelder 
sowie offenen Boden (Wege) in sommerlichen Mittags- und Nachmittags- 
stunden, bezogen auf 1m Hohe im Schatten = 0. Links stehen die 
Kurven fiir bedeckte Tage, rechts fiir Sonnenschein. Die relative 
Feuchtigkeit am Grunde dichter Klee- und Luzernefelder betrug auch 
im Sommer meist tiber 90%, in 10 cm Hohe zwischen den Pflanzen 
gewohnlich um 80%, wahrend gleichzeitig auf Wegen und gemahten 
Flachen Werte weit unter den in 1m Héhe gemessenen herrschten — 
gelegentlich herab bis zu 30%. (CHAauvin — 1952 — nennt fiir franzosi- 
sche Luzernefelder gleichsinnige Unterschiede zwischen Basis und Spitze 
der Pflanzen von 1—2 Grad und 10—22% relativer Feuchte). 

Licht gelangt kaum auf den Boden — nach SauBERER (in GEIGER 
1950) nur etwa 5% des vollen Tageslichtes; und da8 unmittelbar am 
Boden fast Windstille herrscht, versteht sich bei der Dichte der Vegeta- 
tion von selbst. Es liegen also hier ideale Bedingungen fiir hygrophile 
und lichtscheue Tiere vor. Nach der Mahd bilden zunachst die welken- 
den Heulagen, spaiter die Reuter Zufluchtsstatten mit ahnlichen Ver- 
haltnissen: Abb.1b zeigt die Temperaturen an verschiedenen Stellen der 
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etwa 150—200 cm hohen Heureuter, bezogen auf die Lufttemperatur auf 
der Schattenseite. Relative Feuchtigkeiten von 80—100% waren in und 


Sei Bewothung Bei Sonnenschein 
7m. Hohe 
in Schatten 


BlattoberHache 


Tocm Hohe 


ss 
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Abb. lau.b. Temperaturverlauf: Differenzen in Grad C gegentiber der Lufttemperatur in 

1 m Hohe im Schatten an Sommermittagen. a In geméhten und ungemihten Leguminosen- 

pbestiinden im Vergleich zu unbewachsenen Flaichen. b Auf, in und unter Heureutern (ge- 

messen bei Sonnenschein 10 cm iiber, auf, 1 und 10cm unter der Heuoberfliche, sowie 

10 cm iiber, auf, und 2 cm unter der Bodenoberflache) ———— ungemihtes Kleefeld, 
——-—-— gemahtes Kleefeld, -------- offener Boden 


unter Heulagen und Reutern ebenfalls die Regel; zugleich aber bilden 
ihre besonnten Oberflachen extrem warme und trockene Platze. 
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Von Wichtigkeit fiir laufende und grabende Tiere sowie bei der Ki- 
ablage und Verpuppung im Boden sind die rein mechanischen Bedin- 
gungen: Unebenheit und offener Stand der Pflanzen bei gepflegter 
Luzerne, Ebenheit und dichter Pflanzenfilz in vergrasten Feldern, Ver- 
dichtung durch den Tritt bei Beweidung. Angrenzende Walder, Hecken 
und Gebaude wirken iiber Windschutz, Wirbelbildung, Beschattung, 
Taufall ebenfalls auf die Pflanzen und Tiere ein. 


Das Nahrungsangebot (abgesehen von humusfressenden Arten des 
Bodeninnern) wird weit iiberwiegend von den Kulturpflanzen gestellt. 
Wichtig ist dabei z.B. fir Saprophage ihr hoher Stickstoffgehalt, den 
sie ihren Bakterienknéllchen verdanken, und das im Vergleich zu an- 
deren Feldfriichten reichere und gleichmaBigere Angebot an abgestor- 
bener Materie, die auch noch iiber langere Zeit ungestért auf dem Boden 
liegenbleibt. Fiir Pflanzenfresser spielt die Beimischung von Grasern 
und Unkrautern eine erhebliche Rolle: zahlreiche zusatzliche Arten finden 
durch sie Eingang in die Biocoenose; Bliitenbesucher finden auch dann 
den Tisch gedeckt, wenn die Leguminosen nicht blihen oder fir sie 
unzuganglich sind. 


FraGe (1951) stellt die Unkrauter der Kleeacker Schleswig-Holsteins pflanzen- 
soziologisch zwischen die Gesellschaften der Halmfrucht- und Hackfruchtfelder 
(beim Heranwachsen unter Getreide als Deckfrucht fast ganz zu den Halmfrucht- 
gesellschaften). Schon im Ansaatjahr ist ihnen jedoch eine leichte Tendenz in 
Richtung auf Wiesengesellschaften anzumerken, die in den folgenden Jahren sehr 
deutlich wird. Auswinterung, Mauseschaéden und Fehlstellen unter Reutern kénnen 
den annuellen Unkrautern, und damit einem an Hackfruchtfelder erinnernden 
Artenspektrum, stark Vorschub.leisten. Luzernefelder, soweit sie gepflegt, d. h. 
offengehalten und nicht vergrast waren, zeigten sich besonders im Friihjahr reicher 
an Annuellen und somit mehr acker- und weniger wiesenaihnlich als Kleefelder — 
andererseits gehen gerade alte Luzernefelder schlieBlich véllig in Grasland iiber. 


Bei Stichproben auf 41 Klee- und Luzernefeldern, z.T. auch auBerhalb Schles- 
wig-Holsteins, fand ich diese Angaben iiberall bestatigt. Von den insgesamt iiber 
120 vorgefundenen GefaBpflanzen trat (bei meist nur einmaliger und oft unvoll- 
standiger Kontrolle) etwa die Halfte in mehr als drei Bestinden auf, und iiber 
20 Arten erschienen in mindestens 8 Probeflichen; es waren dies, in der Reihen- 
folge ihrer Haufigkeit, Poa annua, Capsella bursa pastoris, Cirsium arvense, Taraxa- 
cum officinale, Polygonum aviculare, Plantago lanceolata, Sonchus oleraceus, M yo- 
sotis arenaria, Viola tricolor, Ranunculus acer, Equisetum arvense, Plantago major, 
Rumex crispus, Galiwm aparine, Stellaria media, Cerastium caespitosum, Tussilago 
farfara, Chenopodium album, Achillea millefolia, Matricaria chamomilla, M. inodora, 
Sinapis arvensis, Lamiwm purpureum. In allen Monaten von Marz bis November 
bliihten wenigstens einige von ihnen. In gutwiichsigen Bestanden, besonders von 
jiingerer Luzerne oder reinem Rotklee, k6nnen die Unkrauter in den Sommer- 
monaten allerdings fast ganz unterdriickt werden. 


Nichtparasitare Pilze zeigten sich auBerst sparlich, am haufigsten noch Panaeo- 
lus-Arten auf Dungresten. Inwieweit sie und die parasitéren Arten (Sclerotinia 


trifolii auf Rotklee, Peronospora aestivalis auf Luzerne) auf die Tierwelt Einflu8 
haben, mu8 offenbleiben. 
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II. Systematische Ubersicht 

In einem Material von etwa 120000 Tieren, das zum gréBten Teil bis 
zur Art durchbestimmt wurde, lieBen sich mindestens 1450 Arten bzw. 
sonstige niederste systematische Einheiten nachweisen — bei Beriick- 
sichtigung der augenfallig verschiedenen Formen aus nicht vollstandig 
durchgearbeiteten Gruppen diirften 1600 oder mehr oberirdisch vor- 
gefundene Arten zusammenkommen, die sich wie folgt aufteilen: Oligo- 
chaeta 7, Gastropoda 9, Isopoda 5, Diplopoda 15, Chilopoda 6, Arachnida 
einschl. Opiliones 60, Acari etwa 30, Collembola etwa 10, Thysanoptera 
31, Rhynchota etwa 110 (davon Hemiptera 45, Cicadina + Psyllina 
55, Aphidina etwa 10), Hymenoptera etwa 480 (davon Symphyta 27, 
Aculeata 40, Terebrantia etwa 410), Coleoptera 507, Lepidoptera 37, 
Diptera etwa 270, sonstige Insekten 20, Vertebrata 34. 


Zweifellos erfaBt diese Zusammenstellung noch nicht alle Formen, die in den 
Feldern vorkamen, doch diirften kaum noch fiir das bearbeitete Gebiet wesentliche 
Arten fehlen. Von den Gruppen mégen einige (besonders die Coleopteren) durch 
besonders griindliche Bearbeitung eines vielseitigeren Materials etwas zu sehr 
hervortreten, einige nur auszugsweise bestimmte oder schlecht mit quantitativen 
Methoden erfaBbare ein wenig zu niedrige Zahlen ergeben (Acari, Collembola, 
Aphidina, Lepidoptera, Chalcidoidea, mehrere Dipterenfamilien) — doch stehen 
ohne Zweifel die Coleopteren und Hymenopteren mit ungefahr gleichen Arten- 
- zahlen an der Spitze, gefolgt von den Dipteren, Rhynchoten und Arachniden. 

Diese Zahlen sind fiir einen Lebensraum, der gemeinhin als ,,verarmt‘‘ 
gilt, erstaunlich hoch. Dabei ist besonders wichtig, da8 nur ein maBiger 
Anteil von etwa 20—25% auf Arten entfallen diirfte, die ausschlieBlich 
als Nachbarn und Irrgaste anzusehen sind, und etwa 5% auf Besucher, 
die regelmaBig auch im Inneren des Feldes vorkommen, ohne sich aber 
dort zu entwickeln (Lepidopteren, Apiden, Wirbeltiere — als Bltten- 
besucher, zu nachtlichem Asen, Beutesuche usw.). Es bleiben somit 
etwa 70—75% Indigene, die sich auf dem Felde entwickeln. Ohne be- 
sondere Bemihungen in dieser Richtung konnte dies fiir etwa 300 Arten 
durch Zucht oder Funde von Jugendstadien, Nestern und LarvenfraB- 
gangen bestatigt werden. 

Wie gro8 unter den bestandeseigenen Arten der Anteil derer ist, die 
doch in irgendeiner Weise auf Nachbarbiotope (Walder, Wiesen, Hecken, 
Odland) angewiesen sind und sich ohne diese nicht dauernd auf Ackern 
halten kénnten, muB dabei offenbleiben. 
~ Die Artenzahl in einem einzelnen Bestand kann ebenfalls recht hoch 
liegen — nachgewiesen wurden fir das Luzernefeld ,,1‘‘ 790 Arten, fiir 
das Kleefeld ,,2‘‘ 740 Arten, und diese Zahlen lieBen sich zweifellos noch 
etwas steigern. 

Gastropoda. Nur Limaz reticulatus ist allgemein verbreitet und 
kommt in den dichten Bestanden oft in Massen vor. Arion-Arten (meist 
empiricorum) dringen von Wallhecken aus leicht in die Felder ein. Succinea 
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oblonga und Trichia hispida treten nur in sehr giinstigen Lagen im Feld- 
inneren auf (reichlich in alten Feldern des sehr feuchten Bergischen 
Hiigellandes). Cepaea nemoralis bleibt meist, manche weitere Art immer 
in der Nahe des Feldrandes. Auf einem neu in Kultur genommenen Feld 
(Luzerne 1) konnte sich Helicella caperata gut behaupten, die auf dauernd 
beackertem Land im Gebiet sonst nicht vorkommt. 

Isopoda, Chilopoda, Diplopoda. Assen — auBer selten Tracheo- 
niscus rathkei — sind ganz auf die Feldrander beschrankt und halten 
sich dort gern in Heureutern und verotteten Resten auf. 

Die riuberischen HundertfiBler (Chilopoden) verhalten sich ahnlich 
und sind iiberall sparlich; verbreitet waren Lithobius crassipes, L. forfi- 
catus, Henicops fulvicornis. 

Die meist schizophagen TausendfiiBler (Diplopoden) sind zahlen- und 
artenreicher, einige von ihnen ziehen sich ebenfalls unter Heureutern zu- 
sammen. Haufigste Arten: Cylindrojulus teutonicus, daneben Brachy- 
desmus superus, Polydesmus coriaceus, Choneiulus palmatus, Ophijulus 
fallax, Unciger foetidus — dazu einige seltener oder nur am Rande auf- 
tretende Arten. 

Araneida, Opiliones. Wahrend Radnetzspinnen beinahe fehlen (fast 
nur Jungtiere in den Randzonen), sind am Boden laufende Gruppen 
reich vertreten. Von diesen stellen sich viele auch in der Krautschicht 
ein: Xysticus kochi und andere Thomisiden; Bathyphanthes gracilis, 
Leptyphantes-Arten (Linyphiidae); Hrigone dentipalpis, E.atra, Stylo- 
thorox apicata — alle drei sehr haufig —, Araeoncus humilis, Savignia 
frontata, Dicymbium tibiale und viele weitere Micryphantiden und schlieB- 
lich die Tetragnathiden Pachygnatha degeeri (sehr zahlreich) und P. 
clerckit. Reine Bodenbewohner sind die Lycosiden Lycosa tarsalis, L. 
agrestis, L. pullata, Trochosa ruricola. Phalangiiden finden sich vorwie- 
gend in der Randzone und unter Reutern, mehrere gemeine Arten einzeln 
auch in der Feldmitte. 

Acari. Die Milben konnten leider nur zu einem kleinen Teil bestimmt 
werden. Am Boden handelte es sich in erster Linie um rauberische 
Gamasides und Trombidiformes. Dabei waren die ersten bezeichnend 
fiir schwere Béden und feuchte Platze, mit einem reichen Vorkommen 
im Winterhalbjahr, wahrend die Trombidiformes nur auf Sandbéden 
und im Friithsommer in vergleichbarer oder gréRerer Anzahl auftraten. 
Unter den Gamasides tiberwogen Parasitidae (Pergamasus crassipes, 
Eugamasus lunulatus, Parasitus spec.) ; unter den Trombidiformes Trom- 
bidiidae (Microtrombidiwm fasciatum, vor Trombidiwm holosericeum, 
rimosum, pygiaceum, und andere Gattungen), dazu Erythraeidae, Any- 
stidae und Bdellidae. In alten Heuresten, Schwemmgenist usw. fanden 
sich neben denselben Gruppen (besonders Parasitiden) zahlreiche Tyro- 
glyphidae und die ihnen nachstellenden Cheyletidae, ferner einzelne 
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Uropodina, Laelaptidae, Tarsonemidae und auch Oribatei. Letztere 
traten sonst fast nur am Rande als Besucher aus Knicks und Feldrainen 
auf. Kleeheu auf Heubdden zeigte eine ahnlich zusammengesetzte 
Milbenfauna, jedoch mit starkerem Uberwiegen der Tyroglyphiden und 
Cheyletiden. 

In der Krautschicht waren Milben sparlicher — an Pflanzensaugern 
trat stellenweise eine Form aus dem Bryobia praetiosa-Komplex auf, 
besonders an Luzerne auf Sand. Parasitische Jugendstadien von Trom- 
bidiiden wurden an vielen Wirten gefunden, so an Empididen, Chloro- 
piden und anderen Dipteren, an Panorpa, Chrysopa, Thysanopteren, 
Spinnen, einzeln auch bei fast allen anderen Gruppen, wiederum be- 
sonders auf sandigen Feldern. 

Verschiedene Gamasiformes fanden sich vorwiegend an schizophagen 
Kafern der Bodenschicht, z.B. Silphiden und Hydrophiliden. 

Collembola. Kine eingehende Bearbeitung der Collembolen war eben- 
falls nur bei wenigen Stichproben mdglich. Offensichtlich fielen nur 
wenige Arten zahlenmaBig ins Gewicht. In der Krautschicht zahlte 
Sminthurus viridis fast tiberall zu den haufigsten Insekten. Stellenweise, 
besonders auf neu angesadten Luzernefeldern, wurden stattdessen Deutero- 
sminthurus-Arten in groBer Zahl angetroffen. Auf der Erde fehlten 
nirgends Vertreter der Gattungen IJsotoma, Entomobrya und Lepido- 
cyrtus (u. a. Isotoma viridis, Entomobrya nivalis). Weitere Formen wur- 
den besonders in der Randzone, zwischen Heuresten und Genist an- 
getroffen. 

Orthoptera. Geradfligler sind in Norddeutschland fast ohne Be- 
deutung, in Siid- und Westdeutschland — vor allem auf alteren Feldern 
— etwas haufiger (Acrydium bipunctatum, A. subulatum, seltener Chor- 
thippus apricarius, Ch. dorsatus und Metrioptera-Arten). 

Psocoptera. Lachesilla pedicularia einschlieBlich der var. brevipennis 
kommt in Heureutern oft zur Massenvermehrung. 

Thysanoptera. Die BlasenfiiBe gehéren zu den beherrschenden Tier- 
gruppen der Blatt- und Bliitenregion. Da sie besonders griindlich unter- 
sucht werden konnten und aus anderen Gebieten entsprechende Angaben 
zum Vergleich vorliegen (v. OTTINcEN 1952), kénnen sie etwas ausfiihr- 
licher behandelt werden. Tabelle 1 gibt den Anteil der wichtigeren Arten 
an der Gesamtausbeute aus der betreffenden Schicht in Prozent wieder. 
Es wurden dabei nur die adulten Tiere beriicksichtigt (etwa 6000 Ex.), 
und zwar nur aus Schleswig-Holstein. 

Ganz auffallig tiberwiegen ubiquistische, polyphage Arten. Wegen 
der teilweise groBen lokalen Unterschiede sind die Werte nicht frei von 
Zufalligkeiten. Uberraschend ist in der Krautschicht der hohe Anteil, 
den die Grasbewohner auch bei nur geringer Grasbeimischung erreichen 
(Limothripss — Chirothrips — Stenothrips — Anaphothrips —Haplothrips 
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Tabelle 1. Thysanopteren 
Werte: Prozentualer Anteil am Gesamtfang in der jeweiligen Schicht oa 
Kultur. L: Luzerne, R: Rotklee, W: WeiBklee. 


Krautschicht 
i | R | Ww 


Bliten Gelbschalen 


Aeolothrips spec. 
Chirothrips manicatus 
Limothrips cerealium . 
LD. denticornis . . . - 
Aptinothrips rufus. . 
Franklinielle intonsa . 
Odontothrips loti . . . 
Kakothrips robustus 
Taeniothrips atratus . 
T. vulgatissimus. . . 
Stenothrips graminum 


ee 


— 
wo we 


Anaphothrips obscurus | — 

Thripsflavus ....| 41 3 10 
T.fuscupennis. . . .}| 29 1 10 
T.angusticeps. . . .| — 15 16 
LE HCOGOU role Mace ee 2 8 — 
T.physapus . . — 1 — 
Haplothrips aculeatus . 2 r ie 


1 HinschlieBlich A. stylifer. Wegen seiner verborgenen Lebensweise schlecht 
erfaBt. In Heuriickstainden z.T. weit haufiger. 
r: unter 1%; —: fehlt. 


— Aptinothrips). In den Gelbschalen erscheinen selbst von den vagilen 
Arten nur diejenigen reichlich, die auch gelbe Bliiten zu besuchen pflegen. 
Spezielle Leguminosen-Arten (Odontothrips, Kakothrips) waren nur im 
Samenbaugebiet zahlreich. Thrips angusticeps entwickelt sich bevorzugt 
an Cruciferen und Flachs und verdankt seine értliche Haufigkeit wohl 
der Beimischung von Ackersenf oder der Nachbarschaft von Flachs- 
feldern. Aecolothrips ist carnivor. Jugenstadien mehrerer Arten fanden 
sich in groBer Zahl in Bliten, voran Frankliniella und Thrips-Arten. 


Hemiptera/Heteroptera. Unter den vielen Wanzen-Arten sind nur 
wenige verbreitet und zahlreich: an Klee und Luzerne saugen Calocoris 
norvegicus, Lygus pubescens, L. pratensis und Adelphocoris lineolatus, die 
beiden ersten oft in grofen Mengen, gerne auch an Bliiten und Bliiten- 
staénden. Graser befallen Stenodema calcaratum, St. laevigatum, Notostira 
erratica, T'rigonotylus ruficornis. 

Die haufigsten rauberischen Formen sind Nabis pseudoferus, N.ferus, 
N. rugosus, Orius majusculus, Anthocoris nemorum, Lyctocoris campestris 
(in Heuhaufen). Dazu kommen viele unstete Nachbarn und Unkraut- 
bewohner. 

Cicadina. Psyllina. Die Zikaden nehmen mit dem Alter der Bestande 
stark zu. Sie leben teils auf den Leguminosen selbst, teils auch oder 
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ausschlieBlich an Grasern. Fast nie fehlten Aphrodes bicinctus, Cicadula 
(Macrosteles) cristatus, Deltocephalus (Errastunus) ocellaris und: Calli- 
gypona (Liburnia) pellucida. Nicht selten waren ferner Euscelis plebejus, 
Euscelidius variegatus, Aphrodes fuscofasciatus (Bodenoberflache) und 
Philaenus spumarius. Je nach Umgebung und Klimagebiet traten 
weitere Feuchtwiesen- oder Trockenrasenbewohner auf, sowie flugfreu- 
dige Gebiisch- und Ackertiere (Hupteriz- und Empoasca-Arten). Die 
einzige Psyllide von Bedeutung war Aphalara polygoni (an Polygonum). 

Aphidina. Blattlause gab es oft in groBer Zahl. Dabei spielten nur 
ganz wenige Arten eine gréBere Rolle — hauptsichlich Acyrtosiphon 
onobrychis (= Macrosiphon pisi). 

Neuroptera, Mecoptera, Trichoptera. Panorpa communis ist als 
Larve am Boden, als Imago in der Krautschicht ein regelmaBiger Be- 
wohner aller Klee- und Luzernefelder, ebenso Chrysopiden (Chrysopa 
phyllochroma). DaB Larven der Landkécherfliege Enoicyla pusilla von 
den Knicks aus weit in die Felder eindringen kénnen, zeigt, welch 
giinstige Bedingungen hier selbst fiir sehr hygrophile Tiere herrschen. 

Lepidoptera. Raupen finden sich in den Feldern des nordwestdeut- 
schen Gebiets meist nur sparlich — so einige Noctuiden (verbreitet 
Mamestra pisi, Euchidia glyphica und EH. mi), Tortriciden und Lycaena- 
-Arten an den Leguminosen selbst, Crambus- und Hadena-Arten an bei- 
gemischtem Gras. Dagegen werden bliihende Bestande von Rotklee und 
Luzerne sehr stark, von Weibklee etwas schwacher von Faltern auf- 
gesucht, darunter tiberall Pieris brassicae, P. napi, Plusia gamma, da- 
neben Vanessa urticae, V.io und viele weitere Nymphaliden, Noctuiden, 
Lycaeniden (besonders an Luzerne), Hesperiden und Geometriden. Die 
Falter sammeln sich oft aus einem gréBeren Umkreis. Manche Noctuiden 
wahlen gerne Heu als Tagesversteck. 

Hymenoptera Symphyta. Blattwespenlarven sind nicht zahlreich, 
aber sehr regelmaBig vertreten. Fast iiberall kamen Pteronidea myoso- 
tidis (an Klee und Luzerne) und Dolerus-Arten (an Gras) vor, daneben 
6fter die polyphagen Arten Athalia lineolata und Ametastegia glabrata 
sowie wechselnde Unkrautbewohner, Nachbarn und Besucher (z.B. auf 
Umbelliferenbliiten). 

Aculeata. Ameisen dringen gewéhnlich nur vom Rande her auf die 
Felder vor, bei groBen Schlagen ist das Innere fast stets frei von ihnen. 
Die wichtigsten Arten, die auch noch in einiger Entfernung vom Rand 
vorkamen, waren Myrmica laevinodis, Lasius niger, und, seltener, Myr- 
mica ruginodis. Apiden stellten die wichtigsten Bliitenbesucher. Die 
Honigbiene befliegt WeiSklee sehr stark und ist sein einziger Bestaéuber 
von Bedeutung (entsprechend ist dieser in weiten Gebieten eine der 
Hauptgrundlagen der Honigtracht). Luzerne wird eifrig besucht, Rot- 
klee nur schwach — doch fehlen die Bienen niemals ganz; einzelne 
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Bliiten miissen also in jedem Falle fiir Bienen normaler Riissellange zu- 
giinglich sein. Mit dem Besuch durch Hummeln verhalt es sich umge- 
kehrt — Rotklee vor Luzerne und Wei&klee —, doch sind die Unter- 
schiede hier nicht so kraB. Es wurden viele Arten dabei beobachtet, ihre 
Haufigkeit schien etwa dem Vorkommen in der Umgebung zu entspre- 
chen (Bombus terrestris vor B.agrorum, hortorum, lapidarius usw.). 
Psithyrus-Arten fehlten nicht, ebensowenig Solitarbienen (Andrena albi- 
cans, A. clarkella, weitere Andrena-, Halictus-, Nomada- und Eucera- 
Arten). Sie traten wegen ihrer im Ackerland allgemein nur geringen Zahl 
und ihrer oft anders gerichteten Bliitenbindung an Haufigkeit sehr zu- 
rick. Wichtiger sind fiir sie teilweise die Frihlingsunkrauter. 


Terebrantia. In der gesamten Ausbeute wurden 325 Arten bestimmt 
(83 Ichneumoniden, 74 Braconiden, mindestens 10 Aphidiiden, 91 Procto- 
trupoidea, 14 Chalcidoidea einschlieBlich Mymaridae, 53 Cynipidae). Bei 
Beriicksichtigung aller Chalcididen, die nur zum kleinsten Teil bearbeitet 
wurden, diirfte die Artenzahl auf weit tiber 400 ansteigen. Phytophage 
waren mit nur drei Arten vertreten; auBer einer [sosoma spec., die in 
Grasstengeln leben diirfte, nur als Irrgaste. Von den 325 bestimmten 
Arten leben etwa 160 in Dipteren, 43 in Lepidopteren, mindestens 20 in 
Coleopteren, 14 in Hymenopteren (Tenthrediniden), 35 in Aphiden, eine 
in anderen Rhynchoten, 3 in Spinnengelegen, einige gelten als polyphag, 
fiir den Rest fehlt es an Angaben — so bei den meisten Scelioniden. Zur 
Aufgliederung nach Larven-, Puppen- und Imaginalparasiten reichen die 
Unterlagen nicht aus, doch sind alle drei Gruppen vertreten. Etwa 
35 Arten sollen Eiparasiten sein, 50 gelten als Hyperparasiten (dazu 
diirfte noch ein groBer Teil der unbestimmten Erzwespen kommen). 
Dieser Reichtum erscheint fiir Kulturflachen erstaunlich, und zu einem 
Teil handelt es sich bei ihnen auch wirklich nur um Nachbarn und Be- 
sucher — der gréBere Formenreichtum der Randzone fiel fast bei jedem 
Einzelfang auf. Immerhin konnten, bei Erfassung nur weniger Wirts- 
gruppen, bereits 88 Parasitenarten aus 30 Arten von Wirten bzw. aus 
ihren eigenen Kokons gezogen werden. Mit 200—300 bestandeseigenen 
Schlupfwespenarten wird man rechnen diirfen. 

Im folgenden sind die haufigen oder verbreiteten Arten mit (!) bezeichnet; 
(Hyp.) bedeutet Hyperparasit, (ex ...) selbst gezogen aus ...; die obenstehenden 


Parasitengruppen werden mit Ich., Br., Pro., Cha., Cyn. abgekiirzt; nur eine kleine 
Auswahl kann genannt werden. 


Lepidopterenparasiten. Bei groSer Formenfiille wurden die meisten Arten nur 
vereinzelt gefangen und sind vermutlich oft nur Nachbarn aus den Knicks. Ins- 
gesamt war ihre Individuenzahl bescheiden. Haufigste Arten: Cteniscus pictus, 
Callidiotes luridator, Angitia fenestralis (alle Ichn.); Brac.: Clinocentrus exsertor, 
Microplitis-, Apanteles- und Macrocentrus-Arten; Hyp.: die Ichneumoniden Hemi- 


teles gracilis und Mesochorus nigripes. Als Wirte gelten meist Microlepidopteren 
und Noctuiden. 
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Dipterenschmarotzer stellten in jeder Beziehung das groBte Kontingent. Sie 
befielen bevorzugt oder ausschlieBlich Angehérige einer systematischen oder dkolo- 
gischen Gruppe innerhalb gewisser GréBenklassen. Am besten abgegrenzt sind die 
Parasiten der Gallmiicken, unter denen die Platygasterinae (Proct.) vorherrschten: 
Platygaster! (viele spec.), Inostemma!, Prosactogaster attenuatus — alle auch aus” 
Contarinia medicaginis gezogen —; Polygnotus! (ex Mayetiola spec.), Synopeas, 
Ceraphron scotica (Ceraphroninae) — beide aus Gallmiickenkokons in Schwemm- 
genist. An zweiter Stelle unter den Gallmiickenparasiten standen die Chalcididen, 
darunter Tetrastichus roesellae (ex Dasyneura ignorata und Jaapiella medicaginis), 
Tetrastichus charoba, Pediobius metallicus, Cyrtogaster vulgaris — alle ex Mayetiola 
spec. Aus minierenden Fliegen wurden durchweg andere Parasiten erhalten — so 
aus Agromyziden die Braconiden Dacnusa misella, D. maculipes und weitere Dac- 
nusa spec., Chasmodon apterus, Pentapleura pumilio und die Chalcididen Digly- 
phus isaea, Lamprotatus spec., Cirrospilus vittatus, Chrysocharis heterotoma, Pnigalio 
spec. — aus Puppen von Scaptomyza-Arten (Drosophilidae) ebenfalls Chasmodon 
apterus, Pentapleura pumilio und weitere Pentapleura-Arten, Aspilota dimidiata!, 
A. macrocera, A. microcera, A. nervosa und die Eucoilinae (Cynipidae) Hucozla spec., 
Aglaotoma foersteri, Kleidotoma caledonica, Kl. tetratoma, Kl. formicaria u. a. 
Mit den Minierern hatten viel Gemeinsamkeit die Streu- und Bodenbewohner. 
Bei ihnen fanden sich Pentapleura-Arten [ex Themira annulipes (Sepsidae) und 
aus Phoridenpuppen], Kleidotoma formicaria (ex Themira), Kl. psiloides [ex Limo- 
sina spec. (Borboridae)]. Die Lonchopteriden wichen mit Alloea contracta! (Brac.) 
und vereinzelt Cyrtogaster vulgaris (Chalc.) stirker ab. Das Heer der nicht durch 
eigene Zuchtergebnisse einzuordnenden Dacnusiinae und Alysiinae (Brac.) und 
Ceraphroninae, Diiaprinae, Proctotrupinae (Proct.) diirfte auch meist hierher ge- 
héren: Aspilota distracta!, A. maculipes, A. hirticornis!, Alysia, Aphaereta conspur- 
cator, Dacnusa tristis!, D. areolaris!, Gyrocampa uliginosa!, G. affinis!, Ceraphron, 
Aphanogmus, Ashmeadopria, Trichopria, Paramesius elongatus, Hxallonyx confusus, 
und zahllose weitere. 


Die gréBeren Wirte hatten auch bei gleicher Lebensweise andere Parasiten: 
Brac.: Phaenocarpa conspurcator (ex Anthomyiden), Ph. ruficeps; auch aus Scato- 
phaga stercoraria wurde eine Phaenocarpa spec. gezogen. Cyn.: Cothonaspis spec. 
(ex Anthomyiden). Dagegen sollen die Ichneumoniden Hemiteles nigratus, Phy- 
gadeuon subtilis, Ph. fumator (alle ex Anthomyiden) und viele weitere Hemitelini, 
von denen auch noch mehrere in den Zuchten erschienen, Hyperparasiten sein. 
Sehr isoliert bei starkem Befall stehen die Syrphiden mit den Ichneumoniden 
Bassus laetatorius, Promethes pulchellus!, (ex Melanostoma), P. sulcator, Homocidus 
gracilentus usw. 


Kaferparasiten waren ebenfalls zahlreich; soweit bekannt, handelte es sich 
meist um Curculionidengaste. Canidia exigua!! war mit Abstand die haufigste aller 
Tchneumoniden; daneben schliipften aus dem gleichen Wirt (Phytonomus variabilis ) 
einige Thersilochus-Arten, Phygadeuon nanus und weitere Phygadeuon spec. 
(Hyperparasiten), Dibrachys cavus (Chalc., Hyp.) und Pygostolus falcatus (Brac., 
Imaginalparasit). Gefangen wurden noch viele weitere der von KauFMANN (1939) 
fiir Phytonomus baw. von Berry u. ParKER (1950) fiir Sitona angefiihrten Schma- 
rotzer, und dazu weitere Kaferparasiten, voran die Braconiden Huphorus pallidipes, 
E. picipes, Perilitus aethiops, Calyptus parvulus, Blacus ruficornis, Bl. interstitialis. 
Leider fehlen fiir die besonders stark von Braconiden und Chalcididen heimgesuchte 
Gattung Apion eigene Befunde auBer Necremmus leucarthros (ex A. flavipes). Die 
haufig angetroffenen Eiparasiten aus der Gattung Anaphes (Mymaridae) sind auch 
von Phytonomus bekannt. Fiir Phaenoserphus viator werden Elateridenlarven als 
Wirte genannt. 
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_ Hymenopterenparasiten; Blattwespen wurden von Ichneumoniden stark be- 
fallen (Perilissus, Polyblastus, Trematopygus, Stylocryptus u.a. kamen vor, eigene 
Zuchtergebnisse fehlen). 

Rhynchoten Nur Blattlause wurden stark parasitiert. Aus Macrosiphon pisi 
schliipften zahlreiche A phidius-Arten (Aphidiidae) und die hyperparasitischen Chari- 
pinae (Cyn.) Allowysta filicornis, A. ullrichi; Asaphes vulgaris (Chale., Hyp. ?) und 
Lygocerus flavipes sowie andere Lygocerus-Arten (Proct./Ceraphroninae). Uber- 
winternde Blattlausmumien aus Schwemmgenist lieferten die gleichen Parasiten; 
in Fangen kamen noch weitere Aphidiidae und Charipinae hinzu (Praon, Toxares; 
Charips urticarum, Ch. victrix, Pezophycta cursor und viele andere). 

An Zikaden wurden gelegentlich Dryinidenlarven gefunden, von denen Anteon 
spec. auch vereinzelt als Imago erbeutet werdén konnte. 

Spinnengelege (von Micryphantiden) entlieBen mehrfach Pezomachus festinans 
und Hemiteles minutus (Ichn.): > . 

Viele Arten sind wohl polyphag, besonders bei den Hyperparasiten (jedenfalls 
in bezug auf den Primarwirt) — so schliipfte Pezomachus acarorum aus Phytonomus- 
Larven und aus einer Tortricidenraupe. 

Eiparasiten wurden nicht gezogen. Uber die vorwiegend auf der Bodenober- 
flache laufenden Sceliononae (Proct.) mit Hoplogryon pedestris, H. bacilliger, H. 
doto und vielen anderen Arten ist auch sonst wenig bekannt. 

Coleoptera. Die Kafer konnten von allen Gruppen am griindlichsten unter- 
sucht werden, zumal Herr Dr. W. Scunett Proben (Katscherfange) aus etwa 
130 Feldern zur Verfiigung stellte, mit Ausnahme der von ihm bearbeiteten Gat- 
tungen. Diese Fange verteilen sich auf Schleswig-Holstein, Berlin und Westdeutsch- 
land und den Zeitraum von Mai bis August 1951. 


Carabidae. Laufkafer sind reich vertreten, unter ihnen besonders 
hygrophile und lichtscheue Arten. Der Austausch mit den angrenzenden 
Wallhecken ist lebhaft. Nur im ersten Frihjahr finden auch heliophile 
Formen giinstige Bedingungen, besonders auf Luzernefeldern und Sand. 


Allgemein verbreitet waren: Carabus auratus und C. granulatus (beide vor- 
wiegend auf schweren Béden, ersterer mehr in lichten, letzterer in dichten Bestan- 
den), Nebria brevicollis (besonders auf Lehm), Asaphidion flavipes, Bembidion lam- 
pros, Trechus quadristriatus; Agonum dorsale (vorwiegend auf Lehm); Péterostichus 
vulgaris (sehr zahlreich), -Pt. niger, Pt. nigrita, Pt. (Poecilus) cwpreus, Amara 
plebeja, A. familiaris, Harpalus pubescens, H. aenews—spirlicher Calathus fuscipes, 
Stomis pumicatus, Pterostichus coerulescens, Demetrias atricapillus. Dazu kamen 
auf Sand: Oarabus convexus, Amara spreta und mehrere Verwandte, auf Lehm: 
Lorocera pilicornis, Clivina fossor, Bembidion obtusum, Agonum miilleri, Pterostichus 
vernalis, Acwpalpus meridianus, in feuchten Senken auBerdem noch Pterostichus 
strenuus, Pt. anthracinus, Dromius linearis. Die Gattung Amara ist ferner bezeich- 
nend fiir unkrautreiche, liickige Bestinde. Im Feldinneren traten weitere Arten 
nur sparlich auf, an den Randern jedoch oft in Anzahl: Carabus cancellatus, C. 
nemoralis, Harpalus brevicollis. Carabidenlarven fingen sich dagegen relativ wenig, 
mit Ausnahme von Nebria brevicollis im Winterhalbjahr. 


Staphylinidae. Kurzfliigler finden sich in vielen Arten, vor allem 
am Boden, in der Streu und in altem Heu — doch auch standig auf den 
Pflanzen und im Fluge; nur die wichtigsten kénnen genannt werden. 
Ihre Lebensweise ist groBenteils noch wenig bekannt. 


Allgemein verbreitet und oft zahlreich waren: Ilyobates nigricollis; Oxypoda 
lividipennis, haemorrhoa!, brachyptera und Verwandte; Atheta (Amischa) analis, A. 
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elongatulus, fungi/, und viele weitere Arten; Astilbus canaliculatus; Tachyporus 
chrysomelinus!, hypnorum!, obtusus, pusillus (alle Arten auch oft in der Krautschicht) ; 
Tachinus rufipes, collaris; Philonthus varius!, nigritulus und viele weitere; Xantho- 
linus angustatus, linearis, longiventris; wechselnde Lathrobiwm- und Scopaeus-Arten; 
Stilicus orbicularis (in Heu und Resten); Stenus biguttatus, juno, nanus, tarsalis, 
similis, clavicornis — alle lebhaft und oft in die Vegetation aufsteigend; Oxytelus 
rugosus!, tetracarinatus!, tnsecatus, inustus, sculpturatus; Lesteva longelytrata; 
Omalium caesum, Micropeplus porcatus. Dazu kamen nur auf schwerem Boden: 
Trogophloeus corticinus, Atheta angustula!, Philonthus fuscipennis!, mehrere Lathro- 
biwm-Arten, Olophrum assimile; nur auf Sand: Aleochara bipustulata, Atheta (Onsi- 
palia) caesula; Oligota pusillima und Verwandte als Milbenjager in Heu und Resten. 
In geringerer Zahl traten weiterhin Vertreter der Gattungen Mycetoporus, Staphy- 
linus, Megarthrus, Proteinus und vielerlei Nachbarn aus den Knicks auf. Larven 
waren am Boden und zwischen Pflanzenresten haufig. 

Sonstige Staphylinoidea. Die milbenfressenden Pselaphidae leben 
vereinzelt am Boden und in Resten. Ebenfalls fast nur am Boden ge- 
funden wurden die Silphidae. Unter ihnen dominierte Ptomaphagus 
medius vor Choleva agilis (auf Lehm), Silpha tristis und Liodes dubia 
(auf Sand). Daneben kamen Catops-Arten, Necrophorus vespillo und 
einzelne Besucher vor und die Larven von Silpha, den Cholevinen und 
Catopinen. Ptilidae waren als Verzehrer von Pilzsporen besonders unter 
Heuhaufen und in alten Heuresten zu finden, daneben am Boden und 
in der Luft. Wichtigste Arten: Acrotrichis ae fascicularis und 


andere Arten; Ptenidiwm spec. 

Lamellicornia. Aphodius-Arten (besonders A. prodromus) waren 
einzeln am Boden und in Heuresten vertreten, Phyllopertha horticola in 
der Krautschicht sandiger Felder. 

Hydrophilidae. Am Boden, in Heuresten und Genist, gelegentlich 
in der Vegetation und haufig fliegend angetroffen wurden neben anderen 
Helophorus nubilus!, Megasternum boletophagum!, Cercyon lateralis, pyg- 
macus, IMpressus. 

Clavicornia. Unter den Meligethes-Arten tiberwog M. aeneus bei 
weitem vor M. picipes, viduatus und viridescens. Meligethes-Larven wur- 
den aus Bliitenképfen von Rot- und Weifklee regelmaBig erhalten. 
Monotoma picipes (Cucujidae) ist bezeichnend fiir verrottetes Kleeheu. 
In Heureutern dagegen dominieren, z.T. mit Massenauftreten, Crypto- 
phagiden und Lathridiiden mit ihren Larven: Atomaria fuscata!, atrica- 
pilla!, bicolor, salicicola!, pusilla, apicalis!, ruficornis!; Cryptophagus 
pseudotentatus ; Episthemus globulus!; Enicmus transversus, histrio; Corti- 
carina gibbosa!, fuscula; Lathridius lardarius, nodifer. Auch am Boden, 
in Streu und Resten, auf den Pflanzen und im Fluge fehlten sie nicht. 
Die Phalacriden fanden sich oft in der Krautschicht und im Heu (Olibrus 
aeneus, Stilbus testaceus). Myrmecoxenus vaporariwm (Colydiidae) wurde 
mehrfach gefangen. Weitaus haufigster Coccinellide war Halyzia (Pro- 
pylaea) 14-punctata. An weiteren Blattlausfressern kamen mehrere der 
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gemeinen Arten vor. Subcoccinella 24-punctata war fast ganz auf Luzerne- 
felder beschrankt, wo Imago und Larve als Blattfresser leben. Die Art 
war fast stets vorhanden, jedoch im Gebiet niemals zahlreich. Der 
Byrrhide Simplocaria semistriata blieb stets am Boden und war der 
bezeichnendste Kafer der Wintermonate. 

Elateridae. EinigermaBen regelmaBig kamen nur Agriotes sputator 
und A. obscurus vor. Zu ihnen gesellten sich auf Sandboden Lacon 
murinus und Hypnoidus pulchellus. Adrastes-, Athous- und Cardio- 
phorus-Arten stammten wahrscheinlich meist aus Nachbarbiotopen. 


Cantharidae. Die Imagines der zoophagen Cantharis- und Rhago- 
nycha-Arten, voran C. livida, wurden weit sparlicher gefunden als ihre 
im Winterhalbjahr am Boden lebenden Larven. Von Anthiciden be- 
wohnte Notoxus monocerus Sandbéden, Anthicus floralis frisches und 
altes Heu. 

Chrysomelidae. An den Kulturleguminosen und den ihnen bei- 
gemischten Grasern waren kaum Blattkafer zu finden. Zahlreich lebten 
sie hingegen auf Unkrautern, besonders in neu angesiten oder liickigen, 
verkrauteten Bestaénden. AuBer Gastroidea polygoni (an Rumex und 
Polygonum) handelte es sich vorwiegend um Halticinen. Von diesen 
lebten an Polygonaceen Mantura rustica, Chaetocnema concinna, Haltica 
oleracea; an Equisetum Hippuriphila mooderi; an Cruciferen Phyllotreta- 
Arten; an Plantago Longitarsus melanocephalus; an verschiedenen Krau- 
tern Longitarsus luridus, parvulus, Crepidodera ferruginea (die letzte am 
Boden und im Heu). Seltener waren Bewohner von Compositen, Huphor- 
bia, Caryophyllaceen, und Besucher aus der Umgebung. Viele Arten 
wurden auch fliegend oder, bei der Besiedlung des Feldes im Friihjahr, 
am Boden wandernd gefangen. 


Curculionidae. In der Krautschicht sind die RiuBler die weitaus 
bedeutendste Kafergruppe. Ausfiihrliche Angaben iiber die wichtigsten 
Gattungen Phytonomus, Apion und Sitona, die meist von den Kultur- 
leguminosen selbst leben, bringt ScHNELL (1955). 


Die Phytonomus-Arten sind Blattfresser mit raupenartigen Larven und einer 
Generation (Phytonomus nigrirostris! und punctatus an Klee; Ph. variabilis!, der 
wichtigste Luzerneschidling.) Die Larven von Ph. punctatus halten sich viel am 
Boden auf. Sitona-Arten leben als Larven im Boden (besonders an den Wurzel- 
Knéllchen), wahrend die Kafer den bekannten Fra8 am Blattrand verursachen. 
(Sttona lineatus/, iiberall; S. sulcifrons!, puncticollis, flavescens!, hispidulus! haupt- 
sichlich an Klee; 8. hwmeralis an Luzerne). Innerhalb der Gattung Apion sind 
zwar die Vollkerfe stets Blattfresser, die weit schadlicheren Larven jedoch ent- 
wickeln sich an verschiedenen Orten: in Wurzeln und Stengelbasen von Klee Apion 
virens!; in Stengeln verschiedener Kleearten A. seniculus/. Die iibrigen haufigeren 
Arten leben in Bliitenképfen und Samenanlagen: A. flavipes! bei WeiBklee; A. 
assimile, varipes und apricans! bevorzugen Rotklee; A. pisi Luzerne. Aus anderen 
Gattungen ist Miccotrogus picirostris als ,,KleesamenriiBler‘‘ bekannt, AuBerdem 
fressen noch gelegentlich einige Arten an Klee und Luzerne, z.B. Otiorrhynchus 


Untersuchungen iiber die Tierwelt von Klee- und Luzernefeldern 325 


ligusticit. Grasfresser fehlen. Unter den vielen unkrautbewohnenden Arten iiber- 
~ wogen Cruciferentiere: Sirocalus floralis!, Ceutorrhynchus erysimi, quadridens, 
atomus, contractus. An Compositen leben C. rugulosus, Apion stolidwm und A. 
hookeri; an Urtica Chlorophanus viridis und Trachyphloeus bifoveolatus. Weitere 
Riisselkafer stammten von Polygonaceen, Borraginaceen und Plantago. Nach- 
barn von Gebiischen und Rainen waren artenreich, manche traten ziemlich regel- 
maBig auf, so Phyllobius-Arten. 

Diptera. Fliegen und Miicken erreichten zwar nicht ganz die Zahl 
und Vielfalt wie an ausgesprochen nassen Plitzen (z.B. Sumpfwiesen), 
waren aber stets reichlich vertreten. Die Nematoceren stellten mehrere 
wichtige Schadlinge, meist Cecidomyidae (Itonididae, Gallmiicken). An 
Luzerne verursachte Dasyneura ignorata BliitensproBgallen, Contarinia 
medicaginis! Bliittenknospengallen, Jaapiella medicaginis Blattfaltung; 
an Kleearten befiel Dasyneura flosculorum die Bliitenképfe. Auch die 
Graser beherbergten vielfach Gallmiicken. An Wurzeln fraBen Tipulidae 
(Tipula paludosa, Pales maculata!, P. flavescens) und teilweise auch 
Bibionidae (Dilophus febrilis, Bibio-Arten). Alle wurden auch als Larven 
gefunden — die Gallmiicken und Tipuliden in den Fangglasern teils bei 
der Wanderung zum Verpuppungsort, teils beim nachtlichen Aufsteigen 
zur Bodenoberflache; die primar saprophagen Bibioniden unter alten 

Heuresten. 
: Vorwiegend saprophag sind ferner Rhyphus punctatus (massenhaft 
in alten Kuhfladen und Diingerresten) und die Sciaridae, von denen 
Neosciara nemoralis iiberall, N. triseriata und N. trepida auf Lehm, JN. 
amoena auf Sand haufig waren. Sie halten sich auch als Imagines viel 
am Boden auf. Terricole Chironomidae und Heleidae waren mit mehreren 
Arten, zeitweilig sogar massenhaft, vertreten. Ihre Larven erschienen 
vereinzelt in den Fangglasern, sowie in Heuresten und Genist (Huphaeno- 
cladius spec. und unbestimmte Heleidae). Scatopsidae und Psychodidae 
kamen iiberall, aber stets nur sparlich vor — nur im Luzernefeld 1 
schliipfte aus toten Gehauseschnecken in Massen Psychoda humeralis. 

Die Brachyceren waren weitaus formenreicher. Stratiomyidae 
(Chloromyia formosa, Microchrysa polita, M. fulvicornis) fanden sich als 
Larven am Boden, in Heuresten, Genist usw.; Rhagionidae, Tabanidae, 
Therevidae, Asilidae dagegen stellten fast nur Besucher, vorwiegend am 
Rand. 
__ Die Empididae lebten tiberall auch im Feldinneren. Haufig waren 
Tachydromia-Arten (Z'. pallidiventris und andere), verbreitet Tachista 
arrogans und andere Gattungen. Die Hauptflugzeit lag im Vorsommer. 
Die Dolichopodiden waren mehr Hochsommertiere~ und hatten ihr 
Maximum wiederum an Hecken. Uberall gemein waren Lonchoptera 
(Musidora) furcata! und L. lutea (Lonchopteridae), besonders im Spiat- 
herbst bis Winter und in Bodennihe. Ihre Larven wurden in feuchtem 
Heu, Puppen in winterlichem Schwemmgenist gefunden. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 22 


326 Martin Bonzss: 


Phoridae fehlten nie. Sie leben saprophag und halten sich groBenteils 
am Boden auf. Eigenartigerweise waren sie in Luzernefeldern besonders 
zahlreich. Die wichtigsten Arten: Megaselia aequalis, M. brevicostalis, 
M. longicostalis, Metopina-Arten (wohl meist M. heselhaus: — vielleicht 
aus Kleinsaugergingen ?), Diplonewra — und Conicera spec. 

An Syrphidae fanden sich besonders Aphidenfresser. Die Larven und 
Puppen waren, aufer an Blattlauskolonien, auch im Wintergenist haufig. 
Am zahlreichsten angetroffen wurden Melanostoma mellinum, Epistrophe 
balteata, Lasiopticus pyrastri, Sphaerophoria mentastri und Platychirus- 
Arten. Als Besucher und in feuchten Senken kamen T'ubifera pendula 
und Eristalis arbustorum hinzu. Pipunculidae (Zikadenparasiten) flogen 
einzeln auf alteren Feldern. 

Scatophaga stercoraria (Scatophagidae = Cordyluridae) gab es tiber- 
all, zahlreich besonders im Frihjahr und bei Beweidung, auf Dungfladen, 
Umbelliferenbliiten, an Grasspitzen. Andere Arten, so die als Larve an 
Insekten parasitierende Norellisoma armipes, traten véllig zuriick. 

Die Diptera Acalyptrata leben zu einem groBen Teil saprophag im 
und am Boden. Vorwiegend auf und nahe der Oberflaiche — oft auch in 
alten Kuhfladen und Dungresten — diirften nach den Puppenfunden 
die Sepsidae leben mit Themira (Enicita) annulipes, Nemopoda- und 
Sepsis-Arten, sowie die artenreichen, aber zahlenmaBig nur bei Bewei- 
dung wichtigen Borboridae (Sphaeroceridae), die auch an Kaninchenkot, 
in Mausegangen und unter alten Heuresten zu finden waren. Mehr im 
Bodeninneren entwickeln sich T'ylus corrigiolatus! (Tylidae = Micro- 
pezidae, auch in Leguminosenkndéllchen gefunden), Swillia-Arten (Helo- 
myzidae) und Lauxania aenea! (Lauxaniidae). Viele weitere Arten ahn- 
licher Lebensweise fanden sich in der Nahe von Knicks oder an nassen 
Stellen, z.B. einzelne Ephydridae. 

In besonders groBer Individuenzahl waren Pflanzenminierer zu 
finden, so tiberall an Luzerne Agromyza frontella!, z.T. zusammen mit 
A. nana und Liriomyza congesta; an Klee Agromyza nana. 

Grasbewohner waren besonders haufig: Oscinella frit! — z.T. wohl nur zu- 
geflogen —; Chlorops (Cetema) myopina und andere Chloropidae; Hydrellia griseola 
(Ephydridae)!; Cerodonta-Arten (Agromyzidae); Opomyza germinationis und Geo- 
myza tripunctata (Opomyzidae); Drosophila (Parascaptomyza) disticha (Droso- 
philidae). 

Bei den letzten drei Arten und einigen Verwandten méchte ich eine 
zum groBen Teil auch saprophage Lebensweise fiir wahrscheinlich halten. 
Auf Unkrautern kamen noch Phytomyza (Napomyza) lateralis und ein- 
zelne Trypetiden hinzu (in Compositenképfen), sowie Chamaepsila spec. 
(in Umbelliferenwurzeln) und vermutlich auch Drosophila (Scaptomyza ) 
graminum. 

Die Diptera Calyptrata oder héheren Fliegen entfalten sich als einzige 
Fliegengruppe in Leguminosenfeldern noch reicher als in Fettwiesen. 
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Dabei wies gerade das Luzernefeld 1 auf sandigem, lockerem, oft bearbei- 
tetem Boden die gré8te Formenfiille auf, groBenteils bedingt durch das 
Hervortreten der meist phytophagen Hylemia-Arten, die z.T. auch Klee 
und Luzerne selbst befallen sollen: Hylemyia variata!, H. (Egeria) fugax, 
H. (Tricharia) florilega (= trichodactyla), H. longula, H. (Crinura) pla- 
twra (nur auf Sand), und viele mehr. Die restlichen Anthomyidae und 
Muscidae leben, soweit bekannt, vorwiegend zoophag oder auch partiell 
schizophag in Erde, Kot und toten organischen Stoffen. Die gemeinsten 
Arten waren Morellia aenescens!, Polietes lardaria, Drymeia hamata, 
Hydrotaea irritans, ferner Fannia-Arten, Helina duplicata, H. depuncta 
usw. Calliphoridae und Sarcophagidae stammten aus Aas und dergleichen 
(Sarcophaga carnaria, Lucilia silvarum), aus toten Schnecken (Onesia 
biseta) und Regenwiirmern (Pollenia rudis). Sie flogen weit und lebhaft 
und mégen nicht nur auf dem Felde selbst herangewachsen sein. Tachi- 
niden spielten fast keine Rolle. 

Wirbeltiere. Amphibien und Reptilien waren kaum vertreten, nur 
_ Erdfrosch, Erdkréte und Ringelnatter (Rana arvalis, Bufo vulgaris, 
Natrix natrix) wurden ofter angetroffen. 

Nur wenige Voégel briiteten haufiger in Klee- und Luzernefeldern: 
Feldlerche, Schafstelze und Rebhuhn (Alauda arvensis, Motacilla flava, 
Perdix perdix). Kine gréBere Anzahl von Insekten- und Kornerfressern 
sowie Mausejaigern erschien nur zur Nahrungssuche (Star, Neuntoter, 
Hanfling, Bachstelze, Saatkrahe, Goldammer — Turmfalk, Mause- 
bussard —; Sturnus vulgaris, Lanius collurio, Carduelis cannabina, Mota- 
cilla alba, Corvus frugilegus, Emberiza citrinella — Falco tinnunculus, 
Buteo buteo). 

Sauger: Fir Feldmause (Microtus arvalis) gehéren Klee- und Lu- 
zernefelder zu den giinstigsten Standorten. Sie wurden fast stets an- 
getroffen — am reichlichsten im Luzernefeld 1. Hasen hielten sich fast 
stiindig, Kaninchen, Rehe und Dambhirsche voriibergehend zum Asen 
dort auf. Maulwurfsbauten waren in der Nahe der Feldrander haufig; 
zur Besiedlung des Inneren reichte die Lebensdauer der Bestaénde nicht 
aus. Die Waldspitzmaus, Sorex araneus, besuchte die Felder und zeigte 
eine Vorliebe fiir Heureuter. —- Mit den Saéugern bewohnen verschiedene 
Fléhe (Pulicidae) das Feld; einige Exemplare wurden bei Wanderungen 
in Formalinfallen erbeutet. 


III. Riumliche und zahlenmafige Gliederung 
1. Schichtung 
Die Fauna der Leguminosenfelder gliedert sich, der Schichtung ihres 
Lebensraumes entsprechend, trotz lebhafter Wechselbeziehungen ein- 


deutig in vier Strata: Bodeninneres (Euedaphon), Bodenoberflache 
; 22* 
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(Epiedaphon), Krautschicht (mit teilweiser Sonderstellung der Bliiten- 
region und der Grenze zum Luftraum, schwacher auch des bodennahen 
Stengelbereichs), und schlieBlich die zwischen und dicht tiber den 
Pflanzen liegende, vorwiegend von bestandeseigenen Tieren erfiillte Luft- 
schicht. Eine besondere Streuschicht mit eigener Fauna ist nur andeu- 
tungsweise entwickelt. Auch fehlt, im Gegensatz zu den sonst gleich- 
artigen Verhaltnissen auf Getreidefeldern (HEYDEMANN 1955), eine ge- 
sonderte Unkrautschicht. Als Biochorien mit Sondercharakter kommen 
Heuhaufen, Dungfladen, in Senken zusammengeschwemmtes Genist und 
Haufen von Pflanzenresten hinzu. Ihre Tierwelt steht durchweg der 
Streuschicht nahe. 

Von diesen Bereichen wurde das Euedaphon nur mit wenigen Stich- 
proben beriicksichtigt. Fir viele Gruppen sind aber Riickschliisse még- 
lich, weil sie im Laufe ihres Lebens auch tiber der Erde erscheinen. Da 
ferner nach BaRine (1956) im gleichen Ackerboden unter verschiedenen 
Feldfriichten zumindest keine qualitativen Verainderungen der Boden- 
fauna zu erwarten sind, mag der Hinweis auf die Arbeiten von KRUGER 


Tabelle 2. Anteil der wichtigsten Tiergruppen an der Besiedlung von Klee- und 
Luzernefeldern in Schleswig-Holstein 
Angaben in Prozent der Individuenzahlen im Jahresdurchschnitt. L: Luzerne, 
R: Rotklee. 


Boden- Heu-]| Heu- | Kraut- 
pes Streu| reste! reuter | schicht 


L |-RJL+RIL+R 


Zahl der Proben. . .| ! | 1 | 14 41.6. (TE) 557) 86 125) PL ore bree 
Individuenzahl? ... .J11] 9] 3 5 | 1] 4)23/18] 1] 3] 2) 3] 4) 3 
Gastropoda, Lumbri- 

Cider tre gee bee 2); 2] 2 | rr'] l}—j-ll er —_ 
Isopoda, Chilopoda, 

Diplopodagta sy = (ee an) 2 r j— se 
ATACOMEd ares | aw peer ML uk Ayla: 6a Fae bee eal Ps bes a | at eft [sree |be TL 
Acari Hk. Taree es OOP 220) 6O PL 2 eo Wes) epee =| ae a ee 
Collembola . ..... 35/32] 34 | 10 Jr] rfl6/15} r]r] 1) lJ—~j— 
Thysanoptera. . . .Jrr| rj] r r jrjry] 5/12]84|71 [24/41] 4) 9 
Rhynchota . <>. .| 2) 2) 2 Tr 3} LP2L 2) Ps a3 ee 
Coleoptera ..... 22|33] 17 | 14 138}70}10/15] 4/12] 7] 5] 6] 6 
Hymenoptera . St ageeee| | rot ee Weg r 2}. 1)14/11] 2|.r [11 112)22 116 
Diptera ......] 8| 6] 189] 958] 6] 5/29/21] 4] 4148/36/61 1/63 
Sonstige Insekten*. .]} r |r] r P35) 20) rere re eo eo eee 
Davon Larven und 

Puppen von Holo- 

metabolen .. . .{ 5| 9] 21 | 4 | 3] 3] 5] 1] 5} 8{—|—]—|— 

1 Jeweils mehrere Probeflachen und Fallen, zusammen Luzerne iiber 1200, 

Rotklee iiber 1100 Fallentage. — 2 In Tausenden, abgerundet — nur die hierfiir 
ausgezihlten Proben von unbegifteten Flachen. — * Meist Jugendstadien. — 


4 Lepidopteren, Psocopteren, Orthopteren. 
r: unter 1%; rr: unter 0,1%. 
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(1952) und v. BauptssiIn (1952) geniigen, die im gleichen Gebiet gemacht 
wurden. 


Fir die tibrigen Schichten bringt Tabelle 2 die quantitative Zu- 
sammensetzung der dort erbeuteten Tiermassen, getrennt nach Klee 
und Luzerne; Tabeile 3 die weitere Aufschliisselung einiger wichtiger 
Ordnungen. 


Die Zahlen griinden sich fiir die Bodenoberflache auf ganzjahrig ausgebrachte 
Fangglaser, fiir die Krautschichten auf Katscherfange von Marz bis November, 
fir Heu auf Aussieben in den Monaten Juni bis September. Streu, Genist und alte 
Heureste wurden — vorwiegend im Friihjahr — einer Kombination von Aussieben 
und Behandlung im Berleseapparat unterworfen; Bliiten von Mai bis Oktober im 
Berleseapparat behandelt, wobei ein Entweichen zum Licht durch Gazedeckel ver- 
hindert wurde. Zum Fang der fliegenden Formen von April bis November dienten 
60 cm hohe Leimbretter (mit Raupenleim) und Fangschalen nach Méricke (1951) 
von 22 x 18 cm GréBe, die am Boden zwischen der Vegetation aufgestellt wurden. 


Tabelle 3. Wettere Aufgliederung einiger Ordnungen 


Gelb- 
-schalen 
a) Rise L| R 
Acari 
Gamasiformes .|57/93]| 92] 23 1/36] 2} 2] / pathy Louk iet webct 
Trombidiformes.} 41] 7; 3 1] 18 |64]96 | 94] / VST eel lad bali a 
Eo reopemormiea 12 S|) 767) 8 eee 
Collembola 
Arthropleona . .{94/94}100]100] / | /{ 1] 1) —] isl /]/ [71 / 
eye eene 1646 N99 199} 100 1 Be ted 
Rhynchota 
Heteroptera . .| 8] 3] / / 57 |40| 9/28] 17] 19})17/18] 1] 4 
Cicadina? . . .(52/19] / | / | 38/30| 7/17| — | — |25]28]36| 45 
Aphidina . . .|40|78] / / 5 | 30 | 84 | 55 | 83] 81 58 | 54] 73 | 51 
Coleoptera* 
Carabidae . . .|20]48 9 5 Pere r | r = | —|— |r 
Staphylinidae. .]42/27| 53] 41| 4] 3] 3/11] 3] 8]11]38]10/14 
Chrysomelidae .]| r | 1] r — 2}r]7) 8} —|]—I|r| 4] 3] 13 
Curculionidae .| 7] 8 3 2] 14] 41/76/63] 43] 15] 1] 4] 4] 18 
Sonstige. . . .|31/16] 35} 52] 79 |92]14 i 54] 77 88 | 54 | 83 | 55° 
Hymenoptera* 
Symphytas > | —|— |] -/ Fs Vite (sree Cd HSA cet (eeeeals (enue Se fe 
Aculeata. . . ./26] 5] / lero easel tad Tap O 38 
Terebrantia . .|74|95] / / | 100 | 98 | 96 | 94 | 100 100 | 99 | 99 | 94 | 96 
Diptera* 
eaters . .|661/67] 67] 94] 13 |28]64/33] 1005) 945) 71 | 36] 13 | 27 
Brachycera. . .|34/33] 33 6] 87 | 72 | 36 | 67 |: — 6 | 29 | 64 | 87 | 73 


1 Vorwiegend Tyroglyphidae. — * Vorwiegend Oribatei. — * einschlieBlich 
Psyllidae. — 4 einschlieBlich Larven. — > Vorwiegend Itonididae. 
/: Nicht errechnet wegen zu geringer Zahlen; —: fehlt. 
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Die Resultate beider Methoden werden hier getrennt wiedergegeben. Die Indivi- 
duenzahlen, auf denen die angefiihrten Prozentsatze basieren, sind iiber jeder Spalte 
angegeben. Wegen ihrer meist sehr abweichenden Lebensweise werden die Larven 
der holometabolen Insekten (Coleopteren, Hymenopteren, Dipteren, Lepidopteren) 
auBer bei ihrer Ordnung nochmals gesondert aufgefiihrt. 

Wahrend ein annahernd objektiver Durchschnittswert fiir die ganze 
Fangperiode durch Mittelung der in den einzelnen Monaten pro Fang- 
einheit im Durchschnitt erhaltenen Ausbeuten leicht zu gewinnen war, 
14Bt sich der partiell selektive Charakter der jeweiligen Fangmethoden 
nicht ausgleichen und ist bei der Bewertung der vorliegenden Zahlen zu 
beriicksichtigen. Das gilt in besonderem Mafe fiir den Luftraum. Die 
Gelbschalenfange sind weitgehend durch die Reaktion auf Farbe oder 
Luftfeuchtigkeit bestimmt, ihr Wert liegt mehr in ihrer Verwendbarkeit 
fir Flugkontrollen und Vergleichszwecke als in der Erfassung der ge- 
samten fliegenden Formen. Da aber auch die Leimtafeln nicht frei von 
Anlockungseffekten sind und nicht alle Gruppen gleich gut fangen, sollen 
sie hier als Erginzung dienen. Beim Vergleich der beiden Methoden 
waren in den Gelbschalen folgende Gruppen wesentlich reicher vertreten, 
also vermutlich angelockt: Zikaden, Aphiden, Ichneumoniden, Dolicho- 
podiden, Diptera Calyptrata (,,hédhere Fliegen“‘), die Gattungen Meli- 
gethes, Scatophaga, Ceutorrhynchus; unter den sonst schwach vertretenen 
Thysanopteren Frankliniella intonsa, Thrips angusticeps, Aeolothrips 
fasciatus — also vielfach Bliittenbesucher mit einer Vorliebe fiir gelbe 
Bliiten. Geeignet sind die Gelbschalen ferner zur Erfassung zartester 
Formen, z.B. Mymariden, Cecidomyiden. [Ausfihrlichere Angaben zu 
diesen Methoden bringen CHauvin (1952) fiir Leimfange, und NotrE 
(1955) fir Gelbschalen]. 


Fir das Euedaphon sind Regenwiirmer, Colembolen, Milben, Diplo- 
poden, Kafer- und Dipterenlarven bezeichnend. An der Bodenoberflache, 
im Epiedaphon, herrschen bei Bericksichtigung der allein erfaBten 
»Aktivitatsdichte“ (HmrypEMANN 1953) Carabiden, Staphyliniden, 
Collembolen, Milben und Spinnen. Neben ihnen haben auch andere 
Gruppen spezifische Vertreter — so fliigellose Hymenopteren aus den 
Familien Formicidae, Scelionidae, Ichneumonidae; unter den Dipteren 
Sciaridae, Phoridae, Borboridae. Eine Umrechnung der mit Fangglasern 
ermittelten dynamischen Aktivitaétsdichte in die statische Wohndichte 
ist kaum méglich, da hierfiir entweder die Kenntnis der von jeder ein- 
zelnen Form pro Zeiteinheit durchschnittlich zuriickgelegten Strecke 
notig ware oder aber aus Flachenmethoden gewonnene absolute Ver- 
gleichswerte, die wegen der Eigenart des Lebensraumes ebenfalls kaum 
erhaltlich sind. AuBer Zweifel steht aber, daB Gruppen, die durchweg 
kleine, langsame, wenig aktive Formen umfassen (z.B. Milben, Collem- 
bolen, ganz zu schweigen von Dipterenlarven und herabgefallenen Kraut- 
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schichtbewohnern) nach der Wohndichte weitaus mehr hervortreten 
miissen als hier. 

Die Krautschicht ist das Reich der pflanzenfressenden Rhynchoten, 
Dipteren, Kafer usw. und ihrer Verfolger und Parasiten. In ihren unteren 
Teilen spielen aufsteigende Bodenbewohner, wie z.B. Staphyliniden- 
larven und Imagines saprophager Dipteren eine groBe Rolle, auBerdem 
Arten, die bei Tage dort Deckung suchen, wie Sminthuriden und Cecido- 
myiden. Die Obergrenze der Vegetation dient tagaktiven, oft rauberisch 
lebenden Dipteren als bevorzugter Aufenthaltsort (Empididen, Syrphi- 
den, Scatophaga, Musciden, Calliphoriden). Die Bliitenregion endlich 
weist eine recht spezifische Fauna auf (Tagfalter, Apiden, Thysanopteren, 
endophytische Apion-Arten, Gallmiicken, und deren Parasiten). Eine 
quantitative Untersuchung der feineren Horizonte innerhalb der Kraut- 
schicht war mit den verwandten Methoden nicht méglich. 

Fiir den Insektenflug in den untersten 60—70 cm tiber dem Boden 
ergaben Leimbretter folgende Hinweise: die gréBte Flugdichte lag stets 
an der Oberflache der Pflanzendecke oder auf frisch gemahten Flachen 
direkt am Boden; in liickigen Bestinden sind die Unterschiede gering. 
Auch am Grunde dichter Vegetation herrscht noch eine lebhafte Flug- 
tatigkeit zwischen den Pflanzen. Die meisten Gruppen verteilen sich 
- tiber den erfaBten Bereich in der gleichen Weise, wie es der Flugdichte 
aller Formen zusammen entspricht. Thysanopteren und Staphyliniden 
meiden die unmittelbare Bodennaihe. Dagegen haben die parasitischen 
Hymenopteren, Gallmiicken, Sciariden, Phoriden und Lonchopteriden 
dort ihr Maximum auch dann, wenn die Tafeln zwischen Pflanzen stehen. 

Streureste, Schwemmgenist, alte Heureste weisen, neben vielen 
Arten des Epiedaphons, als typisch bestimmte Milbengruppen und 
Dipterenlarven auf (Tyroglyphiden, Cheyletiden, sparophage Cecido- 
myidenlarven, Heleiden, Stratiomyiden). Heureuter sind eine trockene 
Variante dieses Lebensraumes mit einseitigem Hervortreten weniger 
Arten von Schimmelfressern, von denen einige auch aus anderen Bio- 
topen kommen (Lachesilla pedicularia, Lyctocoris campestris), die Mehr- 
zahl aber stets auf dem Felde selbst angetroffen wird. Auch bei ihnen 
handelt es sich um relativ flugfreudige Arten, ganz im Gegensatz zu vielen 
anderen Bewohnern der bodennahen Bereiche — ein Umstand, der ent- 
scheidend zu der erstaunlichen Einheitlichkeit in der Besiedlung von 
Heu beitragen diirfte. 

Wie rege der Austausch zwischen den Schichten ist, zeigen die folgen- 
den Zahlen: von den fast 900 Arten, die im edaphischen Bereich (Boden- 
inneres, Bodenoberflache, Streu) heranwachsen, wechseln tiber 250 = 
30% als Vollkerfe weitgehend in die Krautschicht tiber — so die meisten 
Dipteren, Panorpa, Sitona —, auBerdem wurden weitere 180 von ihnen 
= 20% dort voriibergehend angetroffen (unter anderem viele Spinnen, 
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Staphyliniden, Ameisen). Nach den Individuenzahlen bestanden die 
Katscherfange aus der Krautschicht auf Luzerne- und Rotkleefeldern 
im Durchschnitt jeweils zu 21% aus Tieren, die ihre Entwicklung im 
Bodenbereich durchlaufen hatten. 


Umgekehrt wurden am Boden der Felder zwar nur etwa 150 der etwa 
600 Arten (= 25%) erbeutet, die sich auf und in den Pflanzen ent- 
wickeln, und kaum eine von ihnen geht nach einer Larvalentwicklung 
in der Krautschicht als Imago zum Bodenleben tiber (ein Grenzfall ist 
Phytonomus punctatus). Sie stellten im Jahresdurchschnitt unter Lu- 
zerne 14%, Rotklee 10% des Inhaltes der Barberfallen. Diese niedrigen 
Zahlen beruhen jedoch hauptsachlich darauf, daB die Krautschichttiere 
am Boden keine groBen Strecken zuriicklegen (Ausnahme: Kafer bei den 
Wanderungen von und zu den Winterquartieren). Wenn man alle 
Formen zusammenstellt, die zur Verpuppung, Eiablage, Winterruhe, 
Deckungssuche und Wanderung herabsteigen miissen, handelt es sich 
bereits um den gré8ten Teil aller Arten — und auch der Rest diirfte 
durch Wind, Regen und Mahen unfreiwillig dort erscheinen. Bei einigen 
ist schlieBlich eine Zuteilung zu einem Stratum kaum méglich — sei es, 
daB sie standig zwischen ihnen hin und her wechseln (z.B. Limazx), in 
beiden gleich aktiv sind (Xysticus) oder durch ihre GréBe tiber sie 
hinausgreifen (Wirbeltiere p.p.). 

Von den tiber 400 Arten, die im Fluge erbeutet wurden (ohne dabei 
alle Flugfaihigen zu erfassen), diirften etwa 65% im Bodenbereich heran- 
wachsen, der Rest in der Krautschicht. Erstere stellten auf Luzerne- 
feldern an Leimbrettern 45%, in Gelbschalen 50% der Ausbeute; in 
Kleefeldern 30 bzw. 40%, wovon Dipteren den weitaus gréBten Teil 
ausmachten. 


2. Rand und Mitte 


Stets hebt sich die unmittelbare Randzone deutlich vom ibrigen 
Felde ab. Dabei entfallt ein Bevorzugung des Inneren durch helio-, 
thermo- und xerophile Arten wie etwa im Halmfruchtfeld (HrEyYDEMANN 
1953) fast ganz, nur im zeitigen Friihjahr vor Ausbildung einer geschlos- 
senen Pflanzendecke kann sie angedeutet sein. Hingegen zeigen sehr 
viele Tiere eine Anreicherung am Rande. Die Griinde hierfiir sind sehr 
verschieden: eine Gruppe von Formen, die an die Feldfrucht gebunden 
sind, muB jedes neue Feld von schon bestehenden oder umgebrochenen 
Bestanden her besiedeln; eine zweite Gruppe hat Reservoire, Winter- 
quartiere oder Zufluchtsorte auBerhalb der Felder und mu8 daher die 
Randzone ebenfalls starker besiedeln oder doch wenigstens auf ihren 
Wanderungen passieren; und schlieBlich machen zahlreiche Nachbarn 
und Besucher VorstéBe auf das Feld, ohne sich hier fiir dauernd an- 
siedeln zu kénnen; andere wiederum finden nur noch hier geeignete 
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Verhaltnisse vor, und der Rest verlauft oder verfliegt sich rein zufallig 
ein wenig. 

Kin groBer Teil der Fange in allen Schichten wurde zur Ermittlung 
der Randpraferenz ausgewertet. Die folgende Tabelle 4 gibt jeweils die 
durchschnittliche Individuenzahl der betreffenden Gruppe in der Rand- 
zone, bezogen auf das Feldinnere = 100. 


Tabelle 4. Die Besiedlung der Randzone an Wallhecken (bis 5m) 
im Vergleich zum Feldinneren (ab 30 m) 
Relative Individuenzahlen in der Randzone, bezogen auf das Feldinnere = 100. 
L: Luzerne, R: Rotklee. 


Boden- 
oberflache 


Kraut- 


. Gelb- 
schicht Leimtafeln 


schalen 


(aS trOPOO a cc yp che eel — | — | — | 220 

Isopodausw. ....... 380 | 510 

Atuchnidarte.2 is 2S 133 | 136 | 180 | 165 | 180 

CATA hos sch iosid Vani by Surje gine 130 | 107 | 110} 165 | — | — | — | — |] — 

Coltembolae *. 2.) s . 70 | 106 | — | 109 | 115 

Psocopterme ss ses ee — | — | 250]; — | — 7110] 105] — | — 

Thysanoptera ....... — | — | — 7 70} 67.) 114) 152 | 105 j 150 
p Heteropterai ce: --linciees- — | — |] — | 480; 880; — |} — | — | — 

NCA CLI egies ete roe cha se “pe Se eee ep eenOn 200 NEL SDE bo0 a 

Anhidina A) 0 an. — | — | — |] 938] 507 — | — | 300 | 275 

Coleoptera Imagines . . . . | 142 | 160] 160] 135 310] 70) 37] 125 | 187 

Coleoptera Larven .... . 130 | 190 | 120 | 280 

Diptera Imagines .... . 120 | 175 | 115 | 100 | 106 | 124 | 128] 73 | 120 

Diptera Larven ...... — | 290 = 

Hymenoptera Imagines . . . | 170 | 130 | 250 | 190 | 186 | 116 | 158 } 210 | 252 

Hymenoptera Larven. .. . 250 


Sonstige Insekten nicht im einzelnen auswertbar, insgesamt starkes Uberwiegen 
in der Randzone. 


Dabei ist unter Randzone ein Bereich von 2—5 m vom Feldrand verstanden, 
wahrend das Feldinnere ab 30m gerechnet wurde. Nur an Wallhecken gelegene 
Rander wurden beriicksichtigt. Nach HmypmmMann macht sich auf Halm- und 
Hackfruchtfeldern beim Epiedaphon eine qualitative Beeinflussung bis zu 30m 

-vom Rande bemerkbar. 

Fast alle Gruppen sind danach am Rande reicher vertreten als im 
Feldinneren — nur die Blattliuse und BlasenfiiBe, die Gallmticken und 
ihre Parasiten (Platygasterinen) meiden die feuchtere und schattigere 
Randzone am Knick. Wahrscheinlich spielen hierbei auch die Wind- 
verhiltnisse eine Rolle. Einige Stichproben an Randern zu offenem 
Gelainde (Weg, Grasland, Acker) ergaben auch fir diese Gruppen meist 
eine Anreicherung, und bei Erfassung des Fluges mit Leimtafeln und 

-Gelbschalen galt dies auch fiir die Rander an Wallhecken. Eine beson- 
ders starke Randpraferenz zeigten von den Gruppen, die auf dem Lutft- 
wege aus alten Bestinden zuwandern, die Wanzen und Psociden, unter 
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denen, die sich an Nachbarbiotope anlehnen, die Chilopoden, Diplopoden, 
Isopoden, Neuropteren und Schnecken. Orthopteren wurden in den 
meisten Fallen sogar nur am Rande angetroffen. Fiir die Kafer und 
Hymenopteren gilt teils der eine, teils der andere Gesichtspunkt: Zu- 
wanderung bei Curculioniden, Chrysomeliden, vielen Schlupfwespen, 
Einstrahlung bei vielen Carabiden, Staphyliniden, Silphiden, Blatt- 
wespen und Ameisen. Bei den Arten, die im Knick tiberwintern, laBt 
sich die schrittweise Wiederbesiedlung des Feldes im Frihjahr an Hand 
der Fangglaser gut verfolgen. Die Verteilung wird nach ihrem AbschluB 
allmahlich etwas gleichmaBiger. Wo als Winterlager ungeeignete Wege 
oder Acker anstoBen, sind die betreffenden Arten am Rand kaum zahl- 
reicher als innen. Entsprechende Feststellungen machte SCHNELL (1955) 
bei Riisselkéfern in der Krautschicht. Bei den zufliegenden Arten mit 
Ausnahme der Miriden (Lygus, Calacoris) sind die Verhaltnisse nicht 
so klar. 

Die Tabelle zeigt weiterhin sehr schén die gréBere Ausgeglichenheit 
auf dem bereits 3 Jahre alten Luzernefeld gegentiber den erst 6—18 Mo- 
nate alten Kleeschligen. Nicht aus ihr zu ersehen ist der bei fast jedem 
Einzelfang in die Augen fallende gréBere Formenreichtum der Randzone. 
Er beruht zu einem groBen Teil auf dem weit starkeren und vielfaltigeren 
Auftreten von Unkrautern am Rande. Auch Hrruine (1949) fand bei 
Wagungen in Rotkleefeldern durchschnittlich das 2,7fache an Unkraut- 
masse am Rande gegeniiber dem Inneren. Viele Unkrautarten dringen 
nur so weit auf das Feld vor, wie der Einflu8 der Knicks oder Raine 
reicht. 

Selbstverstandlich verhalten sich etwa innerhalb einer Ordnung nicht 
alle Arten gleich — eine ausfiihrliche Analyse wiirde hier zu weit fihren. 
Einige Beispiele fiir Randbewohner: Arion-Arten (aber nicht die Lima- 
ciden!); Gehauseschnecken (auBer Helicella); Oribatiden, Netzspinnen, 
Carabus nemoralis, Trichoceriden, Dolichopodiden, Tachiniden — hin- 
gegen pflegte Carabus auratus zum Rande hin abzunehmen. 

Ganz ahnliche Befunde wurden auf Feuchtwiesen gemacht (BoNESS 
1953). Die auf den ersten Blick in einzelnen Punkten abweichenden An- 
gaben CHAUVINs (z. B. extreme Randpraferenz bei Thysanopteren) sind 
im duBersten Bereich (bis 1 m) gegeniiber einem Roggenfeld gewonnen 
und ahneln den eigenen Stichproben an Randern zu offenem Gelande. 
In dieser duBersten Randzone diirfte jedoch der Zufall (voriibergehender 
Anflug, Irrgiiste) leicht das Bild verzerren. Die gegenteiligen Beobach- 
tungen HkyDEMANNs (1953) fiir das Epiedaphon von Ackern mit einer 
Verarmungszone in Randnahe und einer Anreicherung gerade der Cha- 
rakterarten im Inneren finden ihren Grund darin, da8 dort Flachen von 
gegensitzlichem Mikroklima aneinanderstoBen, in deren Tierwelt folg- 
lich auch andere Arten dominieren. Auf den Leguminosenfeldern aber 
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sind die Ubergange zwischen Hecken- und Ackerfauna dank der Ahnlich- 
keit der Bedingungen zumindest wahrend der Vegetationsperiode recht 
flieBend. Wirkliche Klarheit iiber die interessanten und komplexen 
Randprobleme kénnen jedoch nur intensive Fange, Messungen und 
Versuche geben. 


3. HinfluB von Boden und Relief 


Die Bodenart wechselt innerhalb eines Feldes nur wenig. Beim Ver- 
gleich verschiedener Parzellen ergaben sich fiir die Fauna geringere 
Unterschiede, als sie HEYDEMANN (1953) auf Getreide- und Hackfrucht- 
feldern feststellte : Die deckende, feuchtespendende Vegetation verschiebt _ 
das Bild durchweg etwas zur hygrophilen Seite und nivelliert die Gegen- 
sitze. Leichte Boden wiesen nur wenige Faunenelemente auf, die auf 
sie beschrankt waren; dagegen waren viele Arten auf Lehmbéden an- 
gewiesen. Bei vielen Vertretern des Epiedaphons, und schwacher auch 
der Krautschicht, lie® sich aber eine Bevorzugung leichter oder schwerer 
Béden erkennen. 

Nur oder vorwiegend auf sandigem Boden lebten: Helicella caperata, fast alle 
* Trombidiformes, die Acrydiwm-Arten, Carabus convexus, Notiophilus-, Calathus- 
und Amara-Arten, Aleochara bipustulata, Onsipalia caesula, Liodes dubia, Trachy- 
phloeus-Arten — nach ScHNELL (1955) auch Apion seniculus, A. pisi (?), Sitona 
humeralis. Lehmboden zogen vor: Arion empiricorum, Carabus granulatus, Nebria 
brevicollis (die Larve besiedelte im Winter von Knicks aus auch sandige Felder), 
Clivina fossor, Lorocera pilicornis, Bembidion lampros, B. obtuswm, Agonum miilleri, 
A. dorsale, Pterostichus vernalis, Acupalpus meridianus, Atheta angustula, und Ver- 
treter der Gattungen Lathrobiwm, Stenus, Choleva und Catops. 

Auf hiigeligen Feldern sind Mulden und Senken immer nasser. Auf 
dichten Béden werden sie bei der Schneeschmelze und bei Gewitter- 
giissen tiberschwemmt, wobei es sogar zur Ausbildung eines Spiilsaums 
aus Pflanzenresten, Fliegenpuppen, Kafern nach Art eines Ufergenistes 
kommen kann. Fiir diese Stellen ist eine besonders starke Vergrasung 
bezeichnend. Auf Lehm verschiebt sich nur das Zahlenverhaltnis der 
Arten zugunsten besonders hygrophiler Formen; auf Sand erscheinen 
manche Arten, die sonst auf Lehm beschrankt sind. So ergaben 2 Barber- 
fallen im Inneren des Rotkleefeldes 2 die folgende Ausbeute (Senke zu. 
Hiigel) : Carabus granulatus 15:6, C. awratus 6:17, Nebria brevicollis 66:1, 
Olivina fossor 13:1, Calathus fuscipes 6:17, Hydrophiliden 18:4. Unter 
den Dipteren nahmen die Chironomiden zu; T'ubifera pendula liebt solche 
Stellen. 

4. Regionale und geographische Abwandlungen 

Innerhalb Deutschlands gestatten eigene Stichproben einen begrenzten 
Vergleich verschiedener Gebiete, erginzt durch die Arbeiten von SCHER- 
NEY (1955), v. OrrincEN (1952) und ScHNELL (1955). Beim Vergleich 
der Leguminosenriissler fand Scoune“t in Schleswig-Holstein neben 
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einigen durch die Bodenart bedingten regionalen Unterschieden (auf 
Sandbéden des Mittelriickens) zwei Arten, die sich offenbar in ihrer Ver- 
teilung nach dem Gro8klima richten: Apion aestivum ssp. ruficrus nur 
in den besonders stark atlantisch geténten Gebieten westlich des Mittel- 
riickens, Sitona lineellus nur im kontinentaleren Siidosten. Die fiir die 
jeweilige Feldfrucht typische Artenkombination wurde hiervon jedoch 
nur unwesentlich beeinfluBt. 

Fange aus entfernteren Teilen Deutschlands (stidwarts bis Tubingen, 
Kafer auBerdem von Berlin)er gaben bei den meisten Krautschichtbewoh- 
nern ebenfalls kaum nennenswerte Verschiebungen — die Kafer, Schlupf- 
wespen, Wanzen blieben meist dieselben, nur wenige, niemals dominante 
Arten erschienen neu. Eine erhebliche Zunahme zum Siiden hin zeigten 
die Heuschrecken, daneben die Zikaden (mit starken Schwankungen im 
Artenspektrum, wobei aber die 3—4 gemeinsten Arten nie fehlten). Bei 
den Thysanopteren traten die Polyphagen zugunsten der spezialisierten 
Leguminosentiere zuriick, atlantische Arten wurden durch mehr kon- 
tinental orientierte ersetzt (z.B. Fortfall von Limothrips cerealium, Zu- 
nahme von Thrips tabaci). Nach v. OrtINcEN wich die Thysanopteren- 
fauna von Klee- und Luzernebestanden im trockenen Ostharzgebiet von ° 
der nordwestdeutschen in der gleichen Richtung ab. Am extrem feuchten 
und wintermilden Westrand der Mittelgebirge éstlich K6ln konnten da- 
gegen sogar hygrophile Gehauseschnecken (T'richia hispida, Succinea 
spec.) das Innere alterer Kleefelder besiedeln. 

DaB die Besiedlung der Heuhaufen iiberall gleich war, kann nicht 
tiberraschen — interessant ist jedoch, daB auch die Rauber und Sapro- 
phagen der Bodenoberflache und die Gruppen mit bodenbewohnenden 
Larven wenig Abwechslung zeigten. 

Die Angaben fiir auBerdeutsche Gebiete sind, au8er fiir die wichtig- 
sten Schadarten, nur fiir Luzerne etwas reichlicher (CHAUVIN 1952, 
BatocH u. Loxsa 1956, TanasiyEvic 1954, Gruncut 1952). Von den 
Hauptschadlingen sind einige durch Verschleppung fast weltweit ver- 
breitet (Phytonomus variabilis, Macrosiphon pisi, Sminthurus viridis). 
Von 37 Schadlingen und 8 Coccinelliden in Serbien und Mazedonien, die 
TanasigEvié anfiihrt, waren 32 auch in den hier untersuchten Feldern 
vertreten, und 8 der restlichen 13 kommen durchaus auch im Gebiet vor 
und entgingen der Feststellung wohl nur durch schwaches Auftreten. 
DaB auch die Unkrautflora im gleichen Gebiet trotz abweichender kli- 
matischer und floristischer Voraussetzungen charakteristische Ahnlich- 
keiten aufweist, zeigen die Samenkontrollen von Gasré (1954): 31 von 
72 genannten Arten sind gleich; die restlichen fehlen teils unserer Flora, 
teils weisen sie auf gréBere Warme und Trockenheit oder extensivere 
Bewirtschaftung hin. Von den 156 Tierarten verschiedenster Lebens- 
weise, die BALOGH u. Loxsa aus Ungarn anfiihren, wurden 46 auch auf 
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nordwestdeutschen Luzernefeldern gefunden. Zwar gehen einige hygro- 
phile Gruppen radikal zuriick (z.B. Hydrophiliden, Staphyliniden), die 
meisten aber bleiben recht ahnlich — so die Coccinelliden, Curculioniden 
und ganz auffallig die kleinen Pilzsporenfresser und Heubewohner 
(Phalacriden, Cryptophagiden, Lathridiiden). Neben einer Reihe regional 
vikariierender Arten kommen zahlreiche Formen hinzu, die bei uns nur 
in anderen, trockeneren Lebensraumen zu Hause sind. Soweit die anders 
gewonnenen Zahlen Schliisse zulassen, weicht die quantitative Gliede- 
rung der Fauna nach den grofen systematischen Gruppen und Lebens- 
formen nicht wesentlich von unseren Verhdltnissen ab (eine deutliche 
Abnahme zeigen die Spinnen, wahrend Ameisen sehr stark zunehmen). 
Im Mittelmeerraum allerdings scheinen die Abweichungen gréRer zu 
werden: nach den Listen von GiuNcHI waren von 84 fiir den Raum von 
Bologna und 160 fiir ganz Italien genannten, meist schadlichen Luzerne- 
bewohnern nur 23 bzw. 39 in westdeutschen Fangen vertreten, und nur 
ein kleiner Teil der tibrigen kommt fiir Deutschland noch in Frage. 
Dabei fallt die Zunahme der Orthopteren, Lepidopteren, Chrysomeliden, 
Lamellicornier und Ameisen auf; nach den sparlichen Angaben fiir Zoo- 
phage ist fiir diese aber eine gréBere Ubereinstimmung anzunehmen. 
Fiir Mittelfrankreich wiederum zeigen die Daten CHAvvins, da8B dort 
auch bei EinschluB der saprophagen und zoophagen Insekten weit- 
_ gehend die gleichen Familien und Gattungen in abnlichen Mengenver- 
haltnissen das Luzernefeld besiedeln wie bei uns. Die Ahnlichkeit reicht 
bis zu solechen Einzelheiten wie dem auffalligen Reichtum an Phoriden: 
Formen, die weder als Schadlinge noch als deren Feinde direkt von der 
lebenden Luzernepflanze abhangig sind. Da auch in Nordamerika nicht 
nur Schadlinge, sondern auch Indifferente und Rauber aus den gleichen 
Gattungen wie bei uns ftir Klee und Luzerne typisch sind (KERR u. 
Stuckzey 1956, vAN DEN Boscu et al. 1956), mu8 man wohl mit welt- 
weiten GesetzmaBigkeiten auch fiir die Zusammensetzung einer so 
, kiinstlichen‘‘, instabilen und kurzlebigen Gesellschaft rechnen. 


IV. Dynamik 
‘ 2 1. Tagesrhythmus 

Nur wenige Tiergruppen der Felder — besonders Bliitenbesucher und 
einige Arten der Krautschicht — waren durch. direkte Beobachtung 
einigermaBen zu erfassen. Reichere Unterlagen lieferten Fangserien mit 
Katschern, Gelbschalen und Leimtafeln, die bei sommerlichem Hoch- 
druckwetter (Ende Juni 1953) 24 Std hindurch ausgefiihrt wurden. Da- 
bei stimmten die Ergebnisse in den Flachen 1 und 2 gut tiberein. Von 
HrypEMANN (1953) liegen Feststellungen fiir die Tierwelt der Boden- 
oberflache vor, die auch fiir Leguminosenfelder weitgehend zutreffen 
diirften; eigene Direktbeobachtungen decken sich mit ihnen. 
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Wie Abb.2 zeigt, findet man in der Vegetation nachts die gréoBte, 
in den Mittagsstunden die niedrigste Tierzahl, wahrend die Flugtatigkeit 
nachts am geringsten und in den spadten Mittagsstunden am starksten ist. 
Dabei haben in der Krautschicht Spinnen und Thysanopteren ein Maxi- 
mum in der Mittagszeit und am friihen Nachmittag und ein besonders 
bei den letzteren deutliches Minimum am Abend, das wohl durch das 
Aufsuchen von Verstecken bedingt ist. Die Wanzen steigen mittags 
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Abb. 2. Tagesrhythmus. Flugtitigkeit (nach Leimtafeln) und Besatz der Krautschicht 
(nach Kitscherfaingen) an sonnigen Sommertagen 


zum Teil ab; Sminthuriden, Staphyliniden und besonders ihre Larven, 
Schnecken, saprophage Kafer wie Atomaria und die Lathridiiden steigen 
erst abends auf und bleiben bis in die Morgenstunden in der Krautschicht, 
fehlen aber in den Tagesstunden oft vollig. Kinige tagsiiber lebhaft 
fliegende Gruppen, darunter die Diptera Calyptrata, fangt man abends 
und nachts ebenfalls etwas reichlicher. Keinen deutlichen Tagesgang 
zeigten die Zikaden und Aphiden. : 

In der Luft erscheinen die Dolichopodiden, und vielleicht auch die 
Psocide Lachesilla, vorwiegend morgens und vormittags. Am Mittag und 
friihen Nachmittag hatten die Thysanopteren, Oscinella frit und andere 
minierende Fliegen und, weniger ausgepragt, die Schlupfwespen ihren 
Gipfel, am spaten Nachmittag und Abend die meisten Kafer (besonders 
Lathridiiden, Atomaria, Hydrophiliden), Borboriden, Gallmiicken. Fiir 
viele Gruppen sind die Zahlen noch zu gering, um sichere Schliisse zu - 
ziehen; bei den Aphiden scheinen aber 2 Maxima am Vor- und Nach- 
mittag vorzuliegen; Wanzen, Zikaden, Psylliden diirften die Mittags- 
und Nachmittagszeit zum Fliegen bevorzugen, die tbrigen Gruppen 
ziemlich gleichmaBig waihrend des Tages auftreten. 
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Zu abnlichen Resultaten kommt CHavvin (1952): er fand im Luftplankton von 
Luzernefeldern im Juni, Juli und August einen deutlichen Tagesgang mit einem 
Nachmittagsgipfel und einem Minimum in der Nacht, in der Vegetationsschicht 
nur geringe Schwankungen — seine Methode erfaBte auch verborgen sitzende Tiere. 
Die einzige nachtliche fliegende Gruppe waren auch bei ihm die Cecidomyiden, und 
bei den Thysanopteren wechselte ein Maximum im Luftraum bei Tage mit einem 
verstarkten Auftreten in der Pflanzendecke bei Nacht. Wenn aber Formen wie die 
Proctotrupiden nachts aus beiden Bereichen verschwanden, ist doch wohl eher eine 
Deckungssuche in Bodennahe anzunehmen als das von ihm erwogene Aufsteigen 
kleiner Insekten in héhere Luftschichten im Zuge der nachtlichen Temperatur- 
inversion. 

Unter den Curculioniden sind nach der Zusammenstellung von SCHNELL (1955) 
Phytonomus punctatus und die Gattung Otiorrhynchus hauptsachlich Dammerungs- 
und Nachttiere, wahrend bei anderen Arten der Tagesrhythmus nicht fixiert und 
von der Jahreszeit und dem Wetter abhingig ist (wobei Feuchtigkeit und Tem- 
peratur die eigentlich maBgeblichen Faktoren zu sein scheinen): So legen viele 
Arten, die sonst den ganzen Tag iiber aktiv sind, an sonnigen Sommertagen eine 
mittagliche Ruhepause ein und suchen Deckung in Bodennahe oder zwischen 
Pflanzenteilen; in trockenwarmen Gebieten (USA, RuBland) sollen die gleichen 
Arten z. T. im Sommer zu Nachttieren werden. 

Fir die Tiere der Bodenoberflache gelten nach HeypEMANN ahnliche 
Abhangigkeiten. Es ist daher anzunehmen, da8 ,,nachtliche“ Arten auf 
dicht bewachsenen Feldern ihre Aktivitat bis in die Tagesstunden aus- 
dehnen, wahrend andererseits Tagtiere dort keine giinstigen Bedin- 


gungen mehr vorfinden. 


2. Aspektfolge 

Der Wechsel des Faunenbildes im Laufe des Jahres beruht auf Ge- 
nerationenfolgen und Wanderungen, gesteuert durch Nahrungsangebot, 
Klima und Bewirtschaftung. Abb.3 zeigt schematisch den Gang der 
Vegetationsentwicklung und der Tierzahlen in der Kraut- und Boden- 
schicht. Fiir den Flug der Insekten gestatten die liickenhaften Fange 
keine kurvenmaBige Darstellung. Abgesehen von der Besiedlungswelle 
im Friihjahr liegt sein Maximum jedoch sicher im Juni/Juli/August. 

Auffallig ist, wie in der Krautschicht die Besiedlungsdichte mit dem 
Stand der Pflanzen ungefahr parallel lauft bzw. etwas nachhinkt, mit 
dem Hauptgipfel im Juli bis September, wahrend am Boden eher eine 
gewisse Gegenlaufigkeit vorliegt mit einem Maximum vor dem dichten 
Schlu8 der Pflanzendecke im April/Mai, das nur zu einem Teil durch die 
erhéhte Aktivitat bei der Wiederbesiedlung des Feldes bedingt ist. 

Die Artenzahlen zeigen die gréBte Fiille in den Sommermonaten, der 
Hohepunkt im Juni ist vielleicht aber nur die Folge der besonders in- 
tensiven Fangtatigkeit. 

Jahreskurven fiir verschiedene Tiergruppen zeigt Abb.4. Die An- 
gaben sind Durchschnittswerte fiir jeweils 50 Katscherschlage (Kraut- 
schicht) bzw. pro 1 Tag und 1 Glas (am Boden), zu deren Ermittlung 
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Abb. 3. Aspektfolge. Tierzahlen in der Krautschicht und am Boden im Vergleich zur 
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Abb. 4. Aspektfolge. Das Auftreten einiger Tiergruppen im Laufe des Jahres (links: 
Bodenoberfliche, Fang pro Tag und Fangglas im Monatsmittel, rechts: Krautschicht, 


Monatsdurchschnitt pro 50 Katscherschlige). Spinnen, ———-— Milben, 
nisie> eae Collembolen, —:—-—:Coleopteren, —--—--— Hymenopteren 
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alle im betreffenden Monat in Schleswig-Holstein gemachten Fange 
herangezogen wurden. Trotz der recht unterschiedlichen Artenzusam- ° 
mensetzung ergeben sich fiir Klee und Luzerne weitgehend ahnliche 
Kurven, die im allgemeinen zweigipfelig verlaufen. Das Minimum kann 
durch eine sommerliche Depression wie bei den Collembolen oder durch 
eine Liicke im Auftreten zwischen den Imagines zweier Generationen 
wie bei den Coleopteren bedingt sein. Fiir die (fast ausschlieBlich para- 
sitischen) Hymenopteren ist der stindige Anstieg zum Spitsommer hin 
bezeichnend. Auf eine Darstellung der Aphiden wurde verzichtet wegen 
der heftigen umweltabhangigen Schwankungen im Populationsverlauf. 
Bei den Dipteren treten in der Hauptsache sonst verborgen lebende 
Arten als Imagines schlagartig fiir kurze Zeit in Massen auf, so da8 eine 
, Jahreskurve wenig Realitat hat. } 

Im Durchschnitt zeigen die Luzernefelder wahrend der Vegetations- 
periode in der Krautschicht wie am Boden eine zahlenmaBig reichere 
Besiedlung durch Tiere, die Kleefelder im Winterhalbjahr. Dabei er- 
folgt auf den (vorwiegend sandigen) Luzernefeldern eine schnellere Ent- 
_ wicklung im Frihjahr mit besonders gut ausgepragtem Friihsommer- 
gipfel, auf den (durchweg lehmigen) Kleefeldern haufig ein deutlicheres 
zweites Maximum im Hochsommer bis Herbst. 

Eine Kennzeichnung der Hauptaspekte nach charakteristischen 
Arten, Gruppen und Vorgangen ist nicht streng durchzufiihren. Am 
scharfsten hebt sich der Winteraspekt heraus (Dezember bis Februar, bei 
spitem Frihjahr auch noch Marz): Das Feld ist kahl bis auf abgestor- 
bene Reste und eventuell etwas Gras. Solange nicht Schnee oder Frost 
herrschen, sind einige Gruppen trotzdem in bescheidener Zahl aktiv: 
Milben (nur Gamasiformes), Spinnen, Kaferlarven (Canthariden, Nebria 
brevicollis), Kaferimagines (Simplocaria semistriata, wenige Staphylini- 
den), dazu sparlich Collembolen und Sciariden. Kleefelder auf Lehm 
sind streureicher und belebter als Luzernefelder auf Sand. 

Der typische Friihjahrsaspekt umfait den April und Mai, kann in 
giinstigen Jahren schon Ende Marz beginnen, in kihlen bis in den Juni 
reichen. Nach zégerndem Beginn (Kleearten vor Luzerne) erreicht die 
Vegetation bis Ende Mai schon fast ihre volle Héhe. Auf Sand blihen 
verschiedene annuelle Unkrauter aus den Gattungen Veronica, M yosotis, 
Cerastium, Stellaria, Lamium, Senecio, Erophila schon vor dem Heran- 
wachsen der Leguminosen; auf Lehm tiberragen Huflattich, Lowenzahn 
und Ackerschachtelhalm den wachsenden Klee. Ab Mitte Mai beginnt 
der WeifBklee zu bliihen. Am Boden sind auch die Tiere des Winter- 
aspekts noch einige Wochen vorhanden. Collembolen und die meisten 
Spinnen haben ihr Maximum, die Gamasiformes treten zuriick und wer- 
den auf Sand von den Trombidiformes abgelést, die Kaferfange nehmen 
um ein Vielfaches zu, zum Teil durch die Riickwanderung aus den 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 23 
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Winterlagern. Besonders zahlreich sind Oarabus-, Sitona-, und Phytono- 
mus-Arten, Agonum dorsale, Trechus quadristriatus, Silpha tristis. Sand- 
boéden eilen Lehmbéden in der Besiedlung voraus. In der Krautschicht 
iiberwiegen anfangs sehr die Gruppen, die als Imagines tiberwinterten 
(Curculioniden, Halticinen, Meligethes, Thysanopteren), dazu Smin- 
thurus viridis — im Mai finden sich alle wesentlichen Arten ein. Unter 
den Dipteren stellen Nematoceren die Hauptmasse mit Bibioniden, 
Sciariden, Chironomiden, Cecidomyiden (darunter die erste Generation 
der Leguminosenarten, wie Contarinia medicaginis, Dasyneura ignorata) ; 
daneben fliegen stengel- und blattminierende Chloropiden und Agro- 
myziden — alles Arten, die als Puppe oder Larve in Boden und Genist 
itiberwintert haben. 

Der Vorsommeraspekt fallt in den Juni. Die Vegetation erreicht den 
ersten Hochstand; der Weifklee steht in voller Bliite und bei Rotklee, 
Schwedenklee, Luzerne 6ffnen sich die ersten Bliiten. Beigemischte 
Graser tiberragen den Klee und blihen ebenfalls,.mit ihnen Anthemis 
arvensis, Sonchus oleraceus, Sinapis arvensis, Matricaria-Arten und an- 
dere hochwiichsige Unkrauter. Im Laufe des Monats erfolgt der erste 
Schnitt. 

Am Boden nehmen Collembolen und Spinnen ab, Trombidiformes 
haben ihr Maximum, die Besiedlung ist abgeschlossen. Bei den Cara- 
biden beginnt die Vorherrschaft von Nebria brevicollis (auf Lehm) und 
Pterostichus vulgaris. Schizophage Kafer (Lathridiiden, Atomaria, 
Hydrophiliden) nehmen mit den Heu- und Pflanzenresten zu. In der 
Krautschicht erscheint eine Vielzahl von Formen bei meist noch ziemlich 
gleichmaBiger Beteiligung aller Ordnungen; auf Luzerne kénnen jedoch — 
Larven von Phytonomus variabilis und manchmal schon Macrosiphon 
pisi in Massen auftreten. Bryobia praetiosa, T'ylus corrigiolatus, Dolicho- 
podiden, Empididen sind zahlreich, Imagines phytophager Kafer nach 
dem Absterben der tiberwinterten Individuen fast verschwunden. 
Schlupfwespen bleiben, bei groBem Artenreichtum, an Individuenzahl 
noch sparlich. 

Der Hochsommeraspekt umfaBt den Juli und August. In diesen ‘Zeit- 
raum fallt der zweite (und bei Luzerne auch der dritte) Hochstand. Da- 
bei werden Graser und Unkrauter von kraftigen Bestanden jetzt. meist 
tberwachsen und unterdriickt. Im Samenbau verbliiht und reift der 
WeiBklee im Juli; Rotklee und Luzerne haben Ende Juli/Anfang August 
den Héhepunkt der Bliite. Auch bei der Heugewinnung kommen die 
Kleearten meist reichlich zum Blihen, sowohl vor wie nach dem Schnitt; 
die Luzerne jedoch kaum. In liickigeren Bestianden bliihen viele Un- 
krauter, z.B. Daucus carota, Cirsiwm arvense und andere Compositen. 
Der zweite Schnitt erfolgt beim Klee im Laufe des Juli oder Anfang 
August, bei der Luzerne meist in der zweiten Julihalfte bis Anfang 
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August und ein dritter Ende August/Anfang September. Am Boden 
haben Collembolen und Milben ein Minimum, ebenso die Carabiden auBer 
Pterostichus vulgaris; Ameisen und Schlupfwespen nehmen zu, schizo- 
phage Kafer bleiben zahlreich. Durch das Mahen und Abfahren des 
Heus sowie durch Gewittergiisse werden zahlreiche Pflanzenbewohner 
herabgeschleudert. In der Krautschicht steigen die Individuenzahlen 
erheblich an. Das gilt besonders von Wanzen, Zikaden und Thysano- 
pteren, bei denen jeweils die neue Generation der haufigsten Arten er- 
scheint. Bei den Thysanopteren kommt noch die Besiedlung der Bliiten 
und ein starker Fernflug hinzu. Parasitische Hymenopteren nehmen 
besonders im August an Zahl stark zu, Gallmiicken und minierende 
Fliegen treten in der 2. und zum Teil auch schon 3. Generation in 
steigender Anzahl auf. Bei giinstiger Witterung vermehren sich auf dem 
nachwachsenden Kraut Blattliuse zu groBen Massen. 

In den September fallt der Nachsommeraspekt. Auf den letzten 
Schnitt folgt noch ein beachtliches Wachstum. Unter Getreide neu an- 
gesdte Felder stehen jetzt frei und entwickeln oft schon eine wippige 
Pflanzenmasse. Daher erfolgt auf Klee oft noch eine Beweidung oder 
Grinfutternutzung, manchmal bis spat in den Herbst. Luzerne wird 
in der Regel nicht mehr genutzt, aber oft gehdufelt und geeget, um 
kraftig und grasfrei in den Winter zu kommen. Die Kleearten tragen 
noch zahlreiche Bliiten. Am Boden zeigen Spinnen, Gamasiden und 
— Collembolen ein zweites Maximum, das aber die Werte des Frithjahrs 
nicht erreicht. In der Krautschicht herrscht wahrend der ersten: Monats- 
halfte die héchste Siedlungsdichte des ganzen Jahres. Zu den Gruppen 
des Hochsommers treten die Massen frisch geschliipfter Riisselkiéfer 
(Apion- und Sitona-Arten), ferner reichlich Schnecken und Spinnen und, 
wie im Frihling, wieder Dipteren mit saprophagen und bodenbewohnen- 
den Larven (Scatophaga, Sciariden, Chironomiden). 

Der Herbstaspekt ist nur im Oktober rein ausgepragt; der November 
leitet schon zu den Verhaltnissen des Winters tiber. Die Vegetation 
andert sich nur langsam, auch Bliiten von Klee und Unkrautern sind 
noch vorhanden. Die alten Kleefelder werden umgebrochen. Am Boden 
steigt der Anteil der Dipteren und Hymenopteren an, teils durch Zwang 
zur Deckungssuche bei dem rauhen Wetter und der niedrigen Vegeta- 
tion, teils durch die reiche Entfaltung von wenig flugfreudigen sapro- 
phagen Gruppen, die auch in der Krautschicht bezeichnend sind (Pho- 
riden, Sepsiden, Borboriden, Lonchoptera, Drosophila). Der beherr- 
schende Carabide ist Nebria brevicollis. Sitona-Arten wandern. Im 
November nehmen Winterformen wie Simplocaria und die Gamasiden 
zu, die Gesamtbesiedlung stark ab. In der Krautschicht treten Thy- 
sanopteren, Wanzen und Zikaden, Gallmiicken und andere phytophage 
Dipteren zuriick, parasitische Hymenopteren, Curculioniden, Spinnen 
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und Macrosiphon pisi bleiben zunichst noch haufig, daneben sind aber 
fast alle typischen Krautschichtbewohner noch in geringer Zahl vor- 
handen. Erst im November/Anfang Dezember bleiben schlieBlich einige 
saprophage Dipteren (zuletzt Lonchoptera) fast allein tbrig. 


Diese zeitliche Festlegung und Charakterisierung der Aspekte kann 
nur als Muster gelten, das in ziemlichem Ausmaf modifizierbar ist. 
TImmerhin wurde es durch Stichproben auch in anderen Jahren und ver- 
schiedenen Gegenden Westdeutschlands in den Grundziigen bestatigt. 


Von groBer Bedeutung fiir den Wandel der Aspekte ist die Uber- 
winterung samt den vielfach mit ihr verbundenen Ortsveranderungen. 
Sie erfolgt schatzungsweise bei etwa 15% der Arten im Eistadium, bei 
25% als Larve, bei 20% als Puppe oder Prapuppe und bei 35% als er- 
wachsenes Tier, wahrend etwa 5% in verschiedenen Stadien tiberwintern. 
Dabei befinden sich nur 5% bis héchstens 10% an oder zwischen ober- 
irdischen Pflanzenteilen, meist auBerhalb des Feldes (holzbewohnende 
Besucher aus den Wallhecken, einige Thysanopteren, Chalcididen, 
Halticinen, die unter Rinde, in Vogelnestern und diirren Stengeln 
Deckung suchen) — die wichtigste auf dem Feld bleibende Art ist hier- 
unter Macrosiphon pisi, als Ei am Stengel der Klee- und Luzerne- 
pflanzen. Etwa 60% findet man auf dem Boden und in der Boden- 
auflage (in Heuresten, abgestorbenen Pflanzenteilen, und besonders in 
der Streuschicht und Grasnarbe von Nachbarbiotopen). Hierher ge- 
héren die meisten Kafer, Wanzen, Spinnen, zahlreiche Dipterenpuppen 
samt den in ihnen befindlichen Parasiten sowie Vertreter aus den meisten 
anderen Gruppen. Die restlichen 30—35% halten sich tiefer im Boden 
auf, darunter Milben, Collembolen, weitere Larven und Puppen von 
Dipteren, Kafern, Schmetterlingen, Thysanopteren, doch auch Kafer- 
imagines, so unter den Staphyliniden. Unter _ihnen findet man die 
Mehrzahl der nicht abwandernden Feldbewohner. 


Insgesamt wurden, bei sehr unvollstindiger Erfassung, auch im 
Winter etwa 300 Arten in den verschiedensten Stadien aktiv oder 
ruhend auf den Feldern angetroffen. Wenn man das kaum untersuchte 
Bodeninnere beriicksichtigt, diirfte diese Zahl noch erheblich ansteigen, 
vermutlich auf gut das Doppelte. Immerhin réumen, auch bei Abrech- 
nung der Nachbarn und Besucher, ungefihr 50% aller Arten die Felder 
ganz oder zum gréBten Teil. So blieben von den vielen Curculioniden 
nur die Srtona-Arten, Apion virens und A. flavipes zu einem wesentlichen 
Teil zurtick (s. auch ScHNELL 1955); Chrysomeliden, Wanzen und 
Coccinelliden verschwanden fast ganz, ebenso die meisten Carabiden, 
Silphiden und in den iibrigen Insektengruppen die Mehrzahl der Ima- 
ginaliiberwinterer. Ob auch Insektenlarven, Spinnen, Milben und 
TausendfiiBler in gréBerem Umfang an diesen Wanderungen teilnehmen, 


Untersuchungen iiber die Tierwelt von Klee- und Luzernefeldern 345 


ist noch unklar, zumindest ftir manche Spinnen aber sehr wahrschein- 
lich. GroSe Strecken werden dabei selten zuriickgelegt, nur wenige 
Arten haben hdhere Anspriiche an ihr Winterlager und suchen dieses 
notfalls auch in einiger Entfernung — so nach RENKEN (1955) Meligethes 
aeneus, Haltica oleracea und Coccinella septenvpunctata. Die Mehrzahl 
begniigt sich mit dem nachsten Knick, Waldrand oder sogar Feldrain. 

Das Aufsuchen und Verlassen der Winterquartiere erfolgt meist zu 
FuB, wie Beobachtungen und Fallenfange zeigten. AuBer fiir Carabiden, 
Staphyliniden, Silphiden gilt dies auch fiir viele Tiere der Krautschicht, 
die von ihrer Flugfahigkeit nur bei héheren Temperaturen Gebrauch 
machen (Sitona, Apion, Phytonomus, einige Halticinen). Zuriicktreten 
in den Formolglasern und zahlreiches Erscheinen in Gelbschalen und an 
Leimtafeln zeigte dagegen eine Ausbreitung im Fluge an bei den Gat- 
tungen Meligethes, Longitarsus, Ceutorrhynchus, den Miriden, Thysano- 
pteren, vielen Hymenopteren und Dipteren. Fiir die Besiedlung neu 
eingesdter Flachen durfte neben diesen Friihjahrs- und Herbstwande- 
rungen auch der Flug wahrend der Sommermonate wichtig sein (Schlupf- 
wespen, Dipteren, BlasenfiiBe). Von wenigen polyphagen Arten abge- 
sehen, die zur sténdigen Bewohnerschaft aller Acker gehoren, wie etwa. 
die Nacktschnecken und Sminthuriden, sind gerade die Tiere der Kraut- 
schicht recht vagil. 

In vielen Fallen sind die Wanderungen fest mit der Generationen- 
folge verkniipft. Ungefahr ?/, aller Arten haben eine Generation pro 
Jahr. Vom Rest entfallen 2% auf Formen mit weniger als einer Genera- 
tion jahrlich (fast nur Wirbeltiere, Elateriden und Lamellicornia), etwa 
15% auf solche mit 2 Generationen; 3% mit normalerweise 3 Genera- 
tionen (meist phytophage Dipteren), etwa 2% mit mehr als 3 Genera- 
tionen (Blattlaiuse, einige Milben), wahrend sich fiir die tibrigen 10 bis 
15% keine bestimmte Zahl angeben 1aBt. An der Individuenzahl haben 
die Formen mit 2 und mehr Generationen jahrlich jedoch einen weit 
hoheren Anteil (zumindest in der Krautschicht). Sie sind besonders 
unter den kleinen Pflanzenfressern und Parasiten zu finden. 


3. Sukzession 


Wegen der Kurzlebigkeit des Einzelbestandes sind Aspektfolge und 
Sukzession nicht sauber zu trennen. Untersuchungen hiertiber sind noch 
sparlich. Frace (1951) stellte auf Kleeickern eine Entwicklung von 
ackerahnlichen pflanzensoziologischen Verhaltnissen im Ansaatjahr zu 
groBerer Ahnlichkeit mit Wiesen und Weiden im zweiten und dritten 
Jahre fest. (Vergrasung, Narbenschlu8, Abnahme der typischen, meist 
annuellen Ackerunkrauter). Die Beweidung beschleunigt diesen Vor- 
gang. Entsprechend finden sich auch bei der Tierwelt auf dem jungen 
Klee nach der Ernte der Deckfrucht noch reichlich Unkrautbewohner 
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(Mantura rustica, Phyllotreta) und Getreideinsekten (Lema, Kokons von 
Gallmiicken der Gattung Mayetiola) und erst sparlich Kleefresser. Im 
nachsten Jahr kehrt sich das Verhaltnis um. 

Bei Luzerne 14 8t sich der Ubergang von den ,,ackerahnlichen*‘ tiber 
,,typische“ bis zu fast wiesenartigen Besténden besonders bei geringer 
Pflege und auf zu dichten Béden leicht demonstrieren. Hine genauere 
Bearbeitung der parallelen Wandlungen von Pflanzenkleid und Tierwelt 
ware sicher sehr interessant, zumal uns die Kulturbiotope kaum ein 
anderes, so geeignetes Objekt fiir diese Fragestellung bieten. 

Fange von ScHNELL (1955) ergaben bei den Riisselkafern auf Klee und Luzerne 
sehr geringe Zahlen im Ansaatjahr, hohe Werte im 2. und 3. Jahr, danach wieder 
ein Absinken (bei Klee meist schon im 3. Jahr) — entsprechend der abnehmenden 
Dichte und Vitalitat der Feldfrucht und dem Vordringen von Unkrautern und 
Grasern. 

4, Wetter und Witterung 


Sowohl der tagliche Aktivitatsrhythmus wie der Jahreszyklus von 
Tieren und Pflanzen werden vom Wetter und der Jahreswitterung modi- 
fiziert. Nur an sonnigen Tagen kommt der Tagesgang zu voller Ent- 
faltung — triibes, feuchtes Wetter dimpft die Flugtatigkeit besonders 
bei den Lepidopteren, Thysanopteren und Hymenopteren; doch hort sie 
nach CHAUVIN (1952) auch bei ziemlich starkem Regen nicht auf, sofern 
er nicht zu lange anhalt und die Temperatur hoch genug bleibt. Im 
Friihjahr erfolgt die Riickkehr der meisten Kafer aus den Winterlagern 
nur bei hoherer Temperatur im Fluge, sonst auch bei flugfahigen Arten 
meist zu FuB. Hygrophile Tiere (Schnecken, Sminthuriden) unterlassen 
an feuchten Tagen den sonst iiblichen Abstieg in den Tagesstunden. 
Gallmiicken fliegen nach CHauvin nur oberhalb einer Luftfeuchtigkeit 
von 80—90%. Bei starker Thermik sind nach ihm Sciariden, Braconiden 
und Oscinella frit im Luftplankton (5—6 _m Héhe) weit zahlreicher als 
sonst. 

Wie Scunetyt an Curculioniden zeigt, sind die Reaktionen auf Wettereinfliisse 
innerhalb einer Gruppe und selbst bei derselben Art recht unterschiedlich: Sitona 
flavescens und S. puncticollis reagierten starker als S. lineatus; Apion virens war 
unempfindlicher als seine Verwandten. Wahrend viele Arten praller Sommersonne 
auswichen, wanderten Sitona griseus und Phytonomus arator von beschatteten auf 
besonnte Feldteile. Gegen Regen waren die Riissler nur wenig empfindlich und 
suchten nur kurzfristig Deckung unter Blattern usw.; nur die Apion-Arten, wieder 
mit Ausnahme von A. virens, fliichteten z.T. zum Pflanzengrund und blieben 
langere Zeit verborgen. Im Gegensatz hierzu erwies sich nach DunN und Wricut 
(1955) die Erbsenlaus Macrosiphon pisi als auBerordentlich empfindlich gegen 
schwere Regenfalle und reagierten auf sie mit scharfen Populationsriickgingen. 
Dies mag daran liegen, daB sie sich bei Erschiitterungen viel leichter fallen laBt als 
die meisten anderen Blattlausarten. Kiihles Wetter bremste ihre Vermehrung, 
sommerliche Hitze wirkte sich itber die Beeinflussung der Nahrpflanzen ungiinstig aus. 

Die Schwankungen des Witterungscharakters in verschiedenen Jahren 
fihrten zu entsprechenden Veranderungen in der Tier- und Pflanzen- 
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welt. Die beiden Untersuchungsjahre unterschieden sich erheblich: 1953 
nach mildem Winter ein friihes, sonniges Frithjahr und ein durch- 
schnittlicher Sommer, 1954 nach trockenem, teilweise strengem Winter 
ein spadtes, ktihles, sehr trockenes Friihjahr, ein kurzer, warmer Vor- 
sommer und ab Ende Juni extrem nasse und kiihle Sommermonate. Die 
Trockenheit des Winters und Frithjahres dezimierte 1954 alle Schnecken 
so griindlich, da8 ihr Auftreten, dem giinstigen Sommer zum Trotz, weit 
unter der Starke des Vorjahres blieb. Durch die spate und langsame 
Erwarmung im Frihjahr wurden alle Termine verschoben — im Luzerne- 
feld 1 waren z.B. am 28. 4. 1953 auf den kraftig wachsenden Pflanzen 
bereits zahlreiche Thysanopteren und phytophage Kafer, besonders 
Meligethes, zu finden; 1954 waren erst ganz vereinzelte Dipteren aus der 
Streu- und Bodenschicht geschliipft, und erst am 12. Mai entsprach die 
Besiedlung der vom 28. April des Vorjahres. Auf lehmigen Kleefeldern 
war die Verzégerung mindestens ebenso groB. Bei den Tieren der Boden- 
oberflache herrschten im Luzernefeld 1 Ende Marz 1953 schon die typi- 
schen Friihjahrstiere; 1954 dominierte bis Ende April noch der Winter- 
- aspekt, und erst die Wende zum Mai brachte allmahlich den Umschwung. 
Dementsprechend lag auch der wesentlich flachere Aktivitatsgipfel statt, 
wie 1953, im letzten Aprildrittel, erst im zweiten Drittel des Mai. Ebenso 
blihten die Frihjahrsunkrauter 2—4 Wochen spiter. Wahrend die 
Pflanzen diese Verzégerung im Mai/Juni schnell aufholten, so daB der 
1. Schnitt fast zur gleichen Zeit wie 1953 erfolgte, und erst durch den 
kalten Sommer wieder um 1—2 Wochen zuriickfielen, blieb der Riick- 
stand bei manchen Tieren erhalten. So verpuppten sich die meisten 
Larven von Phytonomus variabilis erst Mitte’ Juli statt in den ersten 
Tagen des Monats; T7'ylus corrigiolatus flog 2—3 Wochen langer als im 
Vorjahr. Dagegen flogen Contariana medicaginis und Oscinella frit fast 
zu den gleichen Zeiten wie 1953, jedoch besonders die letztere in allen 
drei Generationen sehr verzettelt. Uberhaupt lieB sich vielfach ein Aus- 
einanderziehen und Verzetteln von Bliih- und Flugzeiten beobachten. 
Wichtiger als diese Terminverschiebungen und ihre Konsequenzen fiir 
die Synchronisierung von pflanzlicher und tierischer Entwicklung und 
deren Zusammentreffen mit den Kingriffen durch die Bewirtschaftung 
diirften noch die Folgen unmittelbarer Forderung und Hemmung sein. 
Nach Frage (1951) fiihren milde Winter zu einer Ausbreitung gewisser 
Graser und Rosettenpflanzen (Poa annua, Taraxacum officinale, Plan- 
tago major) im Kleefeld. Der naSkalte Sommer 1954 forderte ungemein 
die Vergrasung von Luzernefeldern. Durch das lange anhaltende, tippige 
Wachstum der Pflanzen im Verein mit einem milden Herbst blieb die 
Vegetation bis tief in den Spatherbst hinein stark besiedelt. Hiervon 
profitierten einerseits Pflanzenbewohner mit nichtfixiertem Verhalten 
- (Sitona-Arten, Macrosiphon pisi samt Parasiten und Hyperparasiten, 
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Sminthurus viridis), andererseits saprophage Dipteren wie Lonchoptera, 
Drosophila, Suillia und die Sepsiden, und schlieBlich einige Rauber wie 
die Syrphiden, Nabiden, und Scatophaga-Arten. : 


Von dieser reichen Entfaltung herbstlichen Tierlebens abgesehen waren aber 
die Unterschiede in der Zusammensetzung der Tierwelt in den beiden Jahren so 
gering, daf sie ohne genauen quantitativen Vergleich, der leider nicht mehr méglich 
war, kaum auffielen. Lediglich einzelne saprophage und stark hygrophile Arten 
traten 1954 auch im Sommer etwas mehr hervor (7'ylus corrigiolatus, Sminthurus 
viridis). Offensichtlich vermochte die zusatzliche Feuchtigkeit hygrophile Arten 
kaum mehr zu fordern, da sie erst nach der entscheidenden Frihjahrs- und Vor- 
sommerzeit eintrat und andererseits das Jahr 1953 ihre Feuchtigkeitsanspriiche 
auch schon erfillte. Xerophile Arten dagegen, die ohnehin nur auf sandigen 
Luzernefeldern von Bedeutung waren, fanden zu ihrer Haupterscheinungszeit im 
Mai und Juni durchaus noch giinstige Bedingungen vor. Die vielleicht starker be- 
einfluBten neuen Generationen waren aber bis zum AbschluB der Untersuchungen 
meist noch nicht zu erfassen. 


V. Der biocoenotische Konnex 

Das biotische Beziehungsgefiige eines so artenreichen Lebensraumes 
ist fiir eine vollkommene Aufklarung zu komplex — einige charakteristi- 
sche Ziige lassen sich jedoch herausarbeiten. 

Ihrer Ernahbrung nach sind etwa 32% der Arten phytophag, 20% 
schizophag und 48% carnivor (darunter 22% Episiten und 26% Para- 
siten). Hierzu wurde bei gemischter Kost der vermutlich dominierende 
Nahrungsanteil, bei wechselnder Lebenweise im Laufe der Entwicklung 
die Nahrung wahrend des Heranwachsens eingesetzt. Solche mehr oder 
weniger omnivoren oder_in vollig andere Ernahrungsgruppen hiniiber- 
wechselnden Arten dirften aber nicht mehr als 5% ausmachen. Weitere 
geringfiigige Grenziiberschreitungen (wie gelegentlicher Bliitenbesuch 
von Imagines nach saprophager oder carnivorer Jugendentwicklung, 
vortibergehender Ektoparasitismus bei den Larven mancher rauberi- 
scher Milben, Aufnahme toter wie lebender Beute) sind dagegen sehr 
haufig.. Die Saprophagen stellen weithin wohl nur eine durch mangelnde 
Kenntnis bedingte Verlegenheitsgruppe dar, in der noch viele Pflanzen- 
fresser und Rauber stecken mégen, die zum Beispiel Pilzhyphen, Nema- 
toden und Milben verzehren. Obligate Kot- und Aasbewohner sind unter 
ihnen sparlich, schitzungsweise 2% der Gesamtartenzahl. 

Eine Aufteilung der Individuenzahlen fiir die einzelnen Kulturen und 
Schichten bringt Tabelle 5. Die Werte wurden in der gleichen Weise ge- 
wonnen wie bei den systematischen Gruppen im Kapitel Schichtung, es 
gelten daher die gleichen Vorbehalte wie dort fiir ihre Bewertung. Als 
Besonderheiten der einzelnen Bereiche schalen sich heraus: das Vor- 
herrschen der Phytophagen in der Krautschicht einschlieBlich Bliiten- 
region (die hier angetroffenen Schizophagen stammen zumeist aus den 
tieferen Schichten und stellen fiir die Krautschicht eigentlich nur noch 
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Tabelle 5. Prozentualer Anteil der Ernéhrungsgruppen an der Individuenzahl 
L: Luzerne., R: Rotklee. 


Heu- | Kraut- he 
reuter | schicht Bliten 


Episiten .... 

Parasiten. ... 11 | 12 
Schizophage 33 | 24 
Phytophage 51 | 66 


1 Entwicklung fast nur in Streu und Boden. 


Beuteobjekte ohne wesentliche eigene Nahrungsaufnahme dar. Dasselbe 
gilt fur einen Teil der Episiten, besonders unter den Dipteren). Am 
Boden fallt das Ubergewicht der Schizophagen und Rauber auf, im Heu, 
Schwemmgenist und Streu die Herrschaft der Schizophagen — die 
Pflanzenfresser sind vielfach nur durch inaktive Stadien vertreten. In 
der Luft trifft man nach den Ergebnissen der Leimfallen vor allem 
Pflanzenfresser, daneben auch Parasiten und Schizophage, wahrend die 
meisten rauberischen Insekten — mit Ausnahme der Dipteren — wenig 
zum Fliegen neigen. Obwohl die Gelbschalen durch Anlockung einzelner 
Gruppen etwas verzerrte Resultate liefern, fiigen auch sie sich — bis 
auf das starkere Hervortreten der Parasiten — gut in diesen Rahmen. 

Unter den 510 Arten von Phytophagen befanden sich 42 = 8% aus- 
schlieBlich an Leguminosen lebende Formen, 92 = 18% Gramineen- 
fresser, 268 = 52% spezialisierte Bewohner von Unkrautern oder von 
Pflanzen der Nachbarbiotope und 108 = 22% Polyphage (von denen 
viele hier auch bevorzugt an den kultivierten Leguminosen lebten). Die 
entsprechende Aufgliederung nach den Individuenzahlen in Tabelle 6 
zeigt sehr schon das Uberwiegen der relativ artenarmen Leguminosen- 
und Grasbewohner und den nur geringen Anteil der vielfaltigen Un- 
krauttiere und Nachbarn. 


Tabelle 6. Prozentuale Aufgliederung der Pflanzenfresser nach ihren Wirten 


Bodenoberfliache 


Krautschicht 


Leguminosenfresser . 
Gramineenfresser . . . . 
Unkrauttiere, Nachbarn . 


Nach der Art der Nahrungsaufnahme tiberwiegen unter den Arten 
diejenigen, die freilebend an der Pflanze beiBen oder schaben, mit 234 
Arten (= 46% aller Phytophagen) vor den 142 Pflanzensaugern (= 28%), 
den 107 endophytisch lebenden (Minierer, Gallerreger, Samenfresser = 
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21%), sowie 27 (= 5%), die nur als Bliitenbesucher Nektar und Pollen 
sammeln. Letztere sind bei der quantitativen Aufgliederung der Fange 
in Tabelle 7 fortgelassen, da sie durchweg nur als Besucher auf den 
Feldern erscheinen und daher nur unzureichend erfaBt werden konnten. 
Bei den endophytischen Arten ist zu bedenken, da8 sie verhaltnismaBig 
sparlich erbeutet wurden, da ihre Jugendstadien mit allen verwandten 
Methoden kaum zu erfassen waren. 


Tabelle 7. Prozentuale Aufgliederung der Pflanzenfresser nach ihrem Erniéihrungs- 
modus 


Bliten 


Krautschicht 
L R 


Bodenoberflache 


L R 


Pflanzensauger. .... . 2, 
BeiBende Ernahrung . . . 4 10 
Endophytische Ernahrung! 4 4 


1 Samenbewohner, Minierer, Gallerreger. 


Eine Sonderstellung unter den sonst nur zerstérend wirkenden 
Pflanzenfressern nehmen die Bliitenbesucher und -bewohner ein, bei 
denen sich von blumensteten Bestiubern (Apiden) bis zu Samenver- 
nichtern (Apion, Gallmiicken) alle Uberginge finden: Nektarsauger, die 
keine Bestéubung auslésen (Lepidopteren), indifferente, oft nur zufallige 
Besucher (viele Dipteren), Formen, die an Bliitenstaénden oder Bliiten- 
teilen fressen oder saugen (Meligethes, Miriden, Thysanopteren). Inwie- 
weit durch die letzte Gruppe — etwa die regelmafig und massenhaft 
auftretenden BlasenftiBe — auch Bestéubungen bewirkt werden, ist noch 
wenig bekannt. Bei den spezialisierten Bliiten von Luzerne und Klee 
sind sie jedenfalls kaum dazu befahigt. 

Die haufigsten wahrend der Tagesstunden angetroffenen Bliiteninsekten waren 
(1: vereinzelt, 2: regelmaBig, 3: zahlreich, 4: massenhaft; L: Luzerne, R: Rotklee, 
W: WeiSklee): Apis mellifica L 3, R 1, W 4; Bombus (zahlreiche Arten, keine Pra- 
ferenz erkennbar): L 2, R3, W 2; div. Apidae: L1, R1, W1; Pieris napi und 
Pieris brassicae: L 3, R 3, W1; Vanessa urticae und V. io: L 2, R 2, W 1; Lycae- 
nidae: L 2, R. 1, W 1; Plusia gamma: L 2, R 2, W 1; Meligethes spec. (meist aeneus) : 
L1, R2, W2; Thysanoptera (Naheres im systematischen Teil): L4, R4, W 4. 

Alle wichtigen Bliitenbesucher sind also den drei Pflanzen gemein- 
sam, wenn auch zum Teil mit sehr deutlicher Vorliebe fiir eine von ihnen. 

Die Schizophagen sind im Vergleich zu anderen Ackern reich ver- 
treten, erreichen aber (auSer in Heu und Resten) doch nicht die Mengen- 
entfaltung wie in Wiesen und feuchten Naturbiotopen. 

Bei den Carnivoren — besonders bei den Parasiten — fallt die be- 
sonders groBe Artenfiille bei oft nur bescheidener Individuenzahl auf. 
Dabei finden sich unter den Raubern nur wenige Spezialisten, einige von 
ihnen jedoch zahlreich: in der Krautschicht Coccinellidae, Chrysopidae 
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und Syrphidae vorwiegend bei Blattliusen, Acolothrips bei anderen 
Thysanopteren, in Heu und Pflanzenresten Oligota-Arten und Cheyle- 
tidae als Milbenverzehrer. Am Boden diirfte sich die Nahrungsauswahl 
hauptsichlich nach Gré8e und Verhalten der Beuteobjekte richten. 


Fir die Parasiten dagegen bestiatigen eigene Zuchtergebnisse, daB 
— wenigstens im Rahmen eines Biotops und seiner Bedingungen — eine 
gewisse Spezialisierung die gay 
Regel ist. Wirklich poly- 
phage Arten mit Wirten 
aus verschiedenen Ordnun- 
gen traten vollig zuriick. s0 
Hohe  Befallsprozentsatze 
waren bei leicht zuging- 
lichen Objekten nicht selten 
— so erhielt ich aus tiber- #” 
winterten Ténnchen von 
Scaptomyza-Arten und Lon- 
choptera fast nur Schlupf- 
wespen; ahnlich war es bei 
Agromyziden und Gall- 
miicken. Dagegen wurden 
Musciden, Sepsiden, Scato- 
phagiden, die in Kot und - 
Erde leben, nur schwach 
parasitiert. Soweit man aus 
dem Zahlenverhaltnis zwi- 
schen  Parasitenimagines 
und ihren Wirten in den ,, 
Fangen Riickschliisse zie- 
aie yet Wie te 1-2 2-4 4-8 8-16 6-32 >32 TM 
ee apne 1 a Abb. 5. GréBSenklassen. Verteilung der Artenzahlen 
am starksten befallen, nach der Korperlinge. 0 Phytophage, @ Schizo- 
ferner in der Krautschicht phaser. ial Episiten, Ei Parasiten 
frei oder endophytisch 
heranwachsende Kafer (Phytonomus, Apion), Schmetterlinge, Blatt- 
wespen und Blattliuse. In den Fallenfangen am Boden tiberwogen 
Hiparasiten. 

Recht niitzlich fiir ein Verstandnis der Nahrungsketten ist die Unter- 
teilung der Ernahrungskategorien in GroBenklassen. Abb. 5 zeigt die 
Verteilung der Arten auf die Bereiche von 0—1, 1—2, 2—4, 4—8, 8—16, 
16—32 und iiber 32mm Lange. Wahrend sich im Durchschnitt die 
groBte Artenfiille um 3,5 mm findet, fallt der héhere Anteil kleiner 
Formen bei den Saprophagen und Parasiten und das Uberwiegen der 
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groBen bei den Episiten auf. Hier entsteht durch die Wirbeltiere sogar 
ein Nebengipfel in der Klasse tiber 32mm. Nur die Verteilung der 
Phytophagen entspricht ungeféhr dem Durchschnitt. ; 

In Abb. 6 wird an Hand der Katscherfange aus der Krautschicht von 
Luzernefeldern versucht, auch die Individuenzahlen entsprechend auf- 
zuschliisseln. Dabei sind die Jugendstadien mit ihrer tatsachlichen 
Lange eingesetzt (bei der Ar- 
tentabelle konnten sie nicht 
beriicksichtigt werden). Die 
Stufe iiber 32 mm ist fortge- 
lassen, da die hier hingehéren- 
den Wirbeltiere in den Fan- 
gen nicht auftreten. 

Ausgehend von der An- 
nahme, daB die Angehérigen 
aller Ernéhrungsgruppen und 
GroBenstufen im Durchschnitt 
annahernd gleiche Proportio- 
nen haben, wurden die Werte 
dieser Liste dreimal mit der 
mittleren Linge jeder GroBen- 
klasse miultipliziert, um zu 
ersten Naherungswerten fiir 
die Verteilung der Birovolu- 
mina za kommen. Fir die 
Tiere unter 1mm _ wurden 
0.7mm als Durchschnitts- 
Bb ep) peo opke” Vg, gate Sr mme STODRs BRBeROMUTCM seo nay 
Abb. 6. GréBenklassen. Verteilung der Individuen- dieses Verfahren auch ist, 
glen (oben) und dex biomass (unten) bel der kann. es doch eine wertvolle 
phage, @ Schizophage, EJ Episiten, NParasiten Korrektur des nur auf Indivi- 

duenzahlen aufgebauten Bil- 
des geben. Die fiihrende Rolle der Phytophagen tritt noch klarer hervor 
und ganz besonders die erhebliche Bedeutung der zahlenmaBig so spar- 
lichen gréBeren Arten. Allerdings machen die Kleinen ihre geringe 
Masse durch héhere Generationenzahl zum Teil wieder wett (besonders 
bei den Pflanzenfressern, zum Beispiel Blattliusen). 

Aus den Fallenfangen lassen sich einigermaBen objektive Zahlen, die 
einen Vergleich der Gruppen untereinander gestatten, nicht gewinnen. 
Denn in der von ihnen wiedergegebenen Aktivitatsdichte steckt das 
Produkt aus der Wohndichte und den von Art zu Art sehr wechselnden 
Werten fiir Laufgeschwindigkeit und Aktivitétsdauer. Immerhin mag 
die Annahme erlaubt sein, daB sich die Schwankungen dieser Werte 
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innerhalb der einzelnen Ernahrungsgruppen soweit kompensieren, daB 
man die Kérperlange als Ma8 der durchschnittlichen Laufstrecke an- 
sehen kann. Tabelle 8 bringt daher die Aufteilung der Oberflachenfauna 
der Luzernefelder in GréSenklassen, getrennt nach Phytophagen, 
Schizophagen, Episiten und Parasiten. Aus den Fangzahlen sind die 
relativen Wohndichten errechnet worden (Fangzahlen : Lange) und die 
relativen Biovolumina (Fangzahlen x Quadrat der Lange). Noch deut- 
licher als bei den Tieren der Krautschicht fallt hier das Ubergewicht 
kleiner Formen bei den Schizophagen und Parasiten und der groBen bei 
den Episiten ins Auge. 


Tabelle 8. Anteil der GroBenklassen an der Tierwelt der Bodenoberfliche 
auf Luzernefeldern 


(Angegeben in Prozenten des Gesamtfanges mit Barberfallen, getrennt nach 
den wichtigsten Ernahrungsgruppen.) 


Phytophage. 


Wohndichte? . . . 16 0,5 
Aktivitatsdichte! . 4,1 Hips) 
Biomasse? ... . 0,05 58,0 
Schizophage 

Wohndichte .. . 20,1 0,01 
Aktivitatsdichte . 11,4 0,2 
Biomasse.: > « s-. 0,7 0,9 
Episiten 

Wohndichte .. . 1,3 0,3 
Aktivitatsdichte . 0.4 2,1 
Biomasse. ... . 0,003 41,5 
Parasiten 

Wohndichte ... 43,3 os 
Aktivitatsdichte . 24,5 — 
‘Biomugsse. : ..- 4,0 — 


1 Individuenzahlen, nach den Fallenfangen. 

2 Individuenzahlen, errechnet aus den Fallenfingen: Kérperlange. 

3 Aus der Wohndichte errechnet (x Kérperlange*). Hine direkte Wagung der 
Fange ergibe ein noch starkeres Uberwiegen der groBen Formen. 


Eine ausfiihrlichere Betrachtung verdient die Rolle der Episiten des 
Epiedaphons. Sie wird, auBer bei den Wirbeltieren, wegen ihrer schlechten 
ErfaBbarkeit etwa im Vergleich zu Parasiten meist unterschatzt. Dabei 
diirfte sie gerade auf Ackern allgemein erheblich sein (HEYDEMANN 1953, 
ScHERNEY 1955, GEILER 1955). 

Aus den eigenen Fallenfangen errechnet sich fiir Luzernefelder ein 
Anteil von 21% der Wohndichte und 57% des Biovolumens! Wenn auch 
diese Zahlen dank der groBen Aktivitat der Rauber um ein Mehrfaches 
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zu hoch liegen diirften, so ist andererseits zu bedenken, daB eben diese 
Aktivitat auch einen lebhaften Stoffwechsel und erhéhten Nahrungs- 
verbrauch zur Voraussetzung hat. Hinige erste Anhaltspunkte bringt 
hier ScHERNEY: in Gefangenschaft verzehrten einige Carabidenarten 
tiglich das 1,3- bis 3,4fache ihres Eigengewichtes. Nimmt man auf 
30 qm je einen Carabus an (in dieser GréBenordnung diirfte die Sied- 
lungsdichte auf Kleefeldern nach Wiederfangen markierter Tiere von 
ScHERNEY mindestens liegen), so verzehrt dieses eine Tier von 0,5 g in 
4 Monaten aktiven Lebens pro Jahr bereits 60 g an Beuteobjekten, 
wenn es taglich nur einen Verbrauch gleich seinem Eigengewicht hat. 
Das macht fiir alle Carabus-Exemplare eines Hektars zusammen bereits 
2000 g, ohne Beriicksichtigung aller tibrigen Rauber, Jugendstadien usw. 
Eine kritische quantitative Durcharbeitung des biozoenotischen 
Konnexes der Acker diirfte voraussichtlich die Wichtigkeit der epieda- 
phischen Rauber nur noch unterstreichen. Da8 sie tiberhaupt genug 
Nahrung finden, ware kaum denkbar ohne standigen Nachschub aus 
dem Bodeninneren (schliipfende Dipteren, Regenwiirmer) und aus der 
Krautschicht (bei Verpuppung, Schliipfen, Eiablage, Wanderungen, 
Deckungsuche vor Wind, Regen oder Austrocknung, Herabfallen). Ge- 
rade diese wenig lebhaften, voriibergehenden Gaste aus der Vegetations- 
schicht stehen sicher weit reichlicher zur Verfiigung, als es nach den 
Fallenfaéngen den Anschein hat. 


VI. Reaktionen auf Eingriffe des Menschen 
1. Kulturmapnahmen 

Ganz abgesehen davon, da die Leguminosenfelder menschlicher 
Tatigkeit ihre Entstehung verdanken und somit auch ihre Tierwelt, wie 
die aller anthropogenen Lebensstatten, ohne diese nicht denkbar ist, 
lassen sich auch die Folgen einzelner Eingriffe gesondert betrachten. 
Nachst Ansaat und Umbruch des Feldes, die hier nicht behandelt werden 
kénnen, stellt die Mahd den wichtigsten Einschnitt dar.. Ihre Auswir- 
kungen entsprechen den Vorgingen beim Mahen von Wiesen (BonEss 
1953), sind aber noch einschneidender. Vergleicht man die Besiedlung 
desselben Feldes vor und nach dem Mahen oder geschnittene und noch 
stehende Teile desselben Feldes oder Samenbauflachen mit benachbarten, 
zur Heu- und Griinfuttergewinnung genutzten Bestanden, so ergeben 
sich folgende Punkte: Nach der Mahd steigt die Aktivitat der Ober- 
flaichenbewohner mit Ausnahme der Collembolen an — teilweise durch 
zwangsliufigen Abstieg aus der Krautschicht (Sminthuriden); in der 
Krautschicht lassen sich die anfanglichen starken Verinderungen leider 
nicht mit vergleichbaren Methoden erfassen, erst die etwas nachgewach- 
sene Pflanzendecke erlaubt wieder Katscherfange. Auch dann noch stellt 
man eine deutliche Abnahme der typischen Pflanzenbewohner fest und 
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eine Zunahme jener Gruppen, die in Bodennahe leben oder von dort her 
aufsteigen. 

Tabelle 9 gibt fiir die gréBeren Gruppen die nach der Mahd mit 
50 Katscherschlagen beziehungsweise pro Falle und Tag erbeuteten 
Zahlen, bezogen auf die absoluten Werte vor dem Mahen = 1. Wenn 
auch einige dieser Verschiebungen teilweise durch die mit der Vegeta- 
tionshéhe veranderte ErfaBbarkeit zu erklaren sind, erleiden doch 
andere Bewohner der 


Krautschicht schwere Tabelle 9. Relative Individuenzahlen pro Fangein- 
Verluste. Daher be- tt nach der Mahd, bezogen auf vor der Mahd = 1 


Boden- 
oberflache 


kampft man auch man- 


che Schadlinge (darun- 


Krautschicht 


Gere NONOMUS VATIO- _ Avaneina. «<4 .. 0,3 1,8 
bilts und mehrere Gall- ee oe eee Ns 3,5 

ss ysanoptera > = 
mticken) durch Vorver Hicheui oisteia lteter 0.7 ra 
legung des Schnitts. Cicadina .... . 1,8 -- 
Den starken Riickgang Aphidina ..... 0,5 re 
a Blattl M Coleoptera. . .. . 1,5 i 
os bedihe oebte ae DESI AS oe 5 1,3 : 
siphon. pisi, aber auch Hymenoptera 0,7 ; 

Sminthuridae 1,7 


oe nelly ereaté Sonstige Collembola 
Zunahme auf den nach- Chilopoda usw... . 
wachsenden ‘Trieben, Gesamtfang ... . | 
zeigen sehr schon DUNN 

u. Wricut (1955). Nachhaltiger diirften die Auswirkungen dagegen 
bei Vogeln sein — nach MILDENBERGER (1950) betragen allein 
die Gelegeverluste durch die Mahd (und andere Feldarbeiten) bei 
Bodenbriitern wie Feldlerche, Schafstelze, Braunkehlchen und Rebhuhn 
tiber 40%. 

AufschluBreicher noch sind Vergleiche zwischen Samenbau und Heu- 
gewinnung. Nur beim Samenbau kommt es zu reichem Bliihen und 
Fruchten, nur hier kénnen sich Bliitenbesucher anreichern und jene 
Formen, die in Bliitenképfen und Samen leben (viele Thysanopteren, 
Gallmiicken und Apion-Arten). Bliihende Samenbaufelder (und Feld- 
stiicke, die iiber die normale Zeit hinaus stehengeblieben sind) werden 
zu Sammelplatzen fiir die Tagfalter, Hummeln und Bienen der weiteren 
Umgebung. All dies ist am deutlichsten bei Luzerne, am wenigsten aus- 
gepragt bei dem schnell regenerierenden und verzettelt bliihenden WeiB- 
klee. Andererseits ist das frische Kraut nachwachsender Felder reicher 
an Blattlausen als die diirren Triebe reifender Flachen. 

Die Rolle von Heureutern als Zufluchtsort fir Tiere der Bodenober- 
flache, als Versteck und Rastplatz fur Noctuiden und Dipteren, sowie 
als Lebensraum einer eigenen, sehr charakteristischen Tiergesellschaft 
ist bedeutender als auf der Wiese (Boness 1953), bedingt durch die 


| | 


— 
Sie oonNnrb 
AalEerooaos 


=) 
to | 
Or 


356 Martin Bonzss: 


schlechteren Deckungsmoglichkeiten auf der gemahten Ackerflache, das 
langere Stehenbleiben der Reuter (oft 5—8 Wochen) und durch den 
gréBeren Reichtum des Materials an Eiweif und Mineralstoffen sowie 
seine starkere Neigung zum Verpilzen. (Naheres iiber die ,,Heufauna~ 
unter ,,Schichtung“‘). Formolfallen unter Reutern ergaben — auch nach 
Abrechnung der fiir diese Stellen bezeichnenden Kryptogamenfresser — 
eine zwei- bis dreimal gréBere Ausbeute als auf der freien gemahten 
Flache. Daran waren vor allem bewegliche, hygrophile Formen beteiligt 
(Nebria brevicollis, Pterostichus vulgaris, Tachinus rufipes, Atheta und 
andere Staphyliniden; ferner ihre Larven, Gamasiden, Diplopoden, 
Chilopoden, Phoriden und Borboriden). Pflanzenfresser und tagaktive 
Rauber (z.B. Bembidion lampros) waren nicht reicher vertreten als im 
offenen Gelande. 


Kinige Arten wurden auch in Mengen mit dem Heu verschleppt, teils 
bis auf die Heubéden — besonders Gallmiickenlarven und Phytonomus- 
Kokons. 


Kine kurzfristige Beweidung erfolgt auf Kleefeldern gelegentlich im 
Frihjahr, haufiger und ausgiebiger im Herbst vor dem Umbruch oder 
auch an Stelle des 2. Schnitts. Zu der Entfernung des Pflanzenmaterials, 
die aber nicht so radikal und gleichmafig erfolgt wie beim Mahen, tritt 
noch die Wirkung von Vertritt, Diingung und Nahrungsauswahl. Die 
Bodenoberfliche wird verdichtet, der Rotklee verdraingt, WeiBklee, 
Rosettenpflanzen und Graser werden geférdert (FRAGE 1951). Kopro- 
phile Tiere stellen sich ein (Borboriden, Psychodiden, verschiedene 
Musciden, Aphodius). Altere Dungfladen beherbergen in Massen Rhy- 
phus punctatus und den Regenwurm Allolobophora chlorotica und bieten 
Carabiden, Staphyliniden und Limaciden Deckung. Das nicht gefressene 
Kraut der Geilstellen dient vielen Insekten als letzte Zuflucht. 


Nur Luzernefelder erfahren eine regelmaBige Bodenbearbeitung durch 
Anhaufeln und Eggen, um die Oberfliche aufzulockern und die Ver- 
grasung einzudaémmen. Dadurch werden zugleich bessere Bedingungen 
fiir einige annuelle Unkrauter geschaffen und fiir solche Insekten, die 
auf offenen Boden angewiesen sind, etwa zur Eiablage wie Hylemyia und 
verwandte Gattungen. Auf den Bearbeitungsvorgang selbst reagierten 
die Oberflachentiere wenig, vielleicht war eine leicht erhéhte Aktivitat 
von ihm bewirkt. Das ausgeeggte Gras enthalt keine Ansammlungen 
irgendwelcher Tiergruppen. Dagegen waren liegengebliebene Reste von 
Heuhaufen im Winterhalbjahr reich besiedelt. In ihnen fanden sich ver- 
schiedene iiberwinternde Schnecken, Kafer und Spinnen zusammen mit 
einer Fiille saprophager Arten samt ihren Verfolgern wie Collembolen, 
Tyroglyphiden, Staphyliniden, Ceratopogonidenlarven und rauberischen 
Milben. 
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2. Begiftungen 

Die im Laufe dieser Untersuchungen erworbene Kenntnis einer 
ganzen Tiergemeinschaft bot eine giinstige Gelegenheit, die Folgen einer 
pilanzenschutzlichen Giftanwendung iiber den Kreis der ,,Schidlinge“ 
hinaus zu untersuchen und ihre Nachwirkungen langere Zeit hindurch 
zu verfolgen. Die Versuche wurden mit Toxaphen (chloriertem Cam- 
phen) durchgefiihrt, da dieses wegen seiner Ungefahrlichkeit fiir Bienen 
besonders geeignet erschien und — zum Beispiel in den USA — auch 
vielfach zur Schadlingsbekiémpfung auf Futterleguminosen verwandt 
wird. Dabei wurden jeweils 0,5 ha mit 10 kg Toxaphenstaub von 10% 
Wirkstoffgehalt aus tragbaren Geraéten von Hand bestaubt. 1953 er- 
folgten auf den gleichen Probeflachen 2 Behandlungen, je eine vor dem 
ersten und vor dem zweiten Schnitt, 1954 nur eine vor dem zweiten 
Schnitt. Nachstehend die Daten und fiir die Wirkung wichtigen Um- 
stande. 


Versuch 1—3: Luzernefeld 1, und zwar 

1. 18. 5. 53, 13 Uhr, Vegetation 30 cm hoch und in Bodenniahe naB, 20—25°C. 
Gewittergiisse nach 14 Std. , 

2. 1.7. 538, 20 Uhr, Vegetation 40—70 cm, iiber 20°, beginnende Taubildung. 
Gewitter nach 90 Std. 

3. Probeflache und Kontrolle gegeniiber 1 und 2 vertauscht, 6.7.54, 16 Uhr. 
Vegetation 40 cm, naB, leichter Regen, nach 10 Std schwere Schauer. Unter 15°. 

Versuch 4 und 5: Rotklee-Gras-Gemisch mit WeiBkleerand (Feld 2): 

4, 19. 5.53, 15 Uhr. Rotklee 30—40 cm, WeiBklee 20cm hoch. Uber 25°. 
Schwere Gewittergiisse nach 9 Std. 

5. 30. 6. 53, 20 Uhr. Rotklee 30cm, Bliithbeginn, WeiBklee 10—20 cm, Voll- 
bliite. Etwas Taufall, 20°. Gewitter nach 68 Std. 

6. Rotklee-Samenbaufeld (Feld 3). 12. 8.54, 19 Uhr. 50—60 cm, fast Voll- 
bliite, feucht. Leichter Regen nach 5, starkerer nach 24 Std. Unter 15°. 

Die Kontrolle erfolgte mit den auch sonst verwandten Fangmetho- 
den!. Wegen der starken absoluten Schwankungen der Ausbeute mit 
Wetter, Tages- und Jahreszeit sind im folgenden alle Angaben als 
Relativwerte fiir die Versuchsflache, bezogen auf die unmittelbar be- 
nachbarte, gleichzeitige Kontrolle = 100 angegeben. Die Kurven sind 
aus mehreren, zum Teil stark streuenden Daten gemittelt und koénnen 
daher keinen Anspruch auf zahlenmaBige Genauigkeit erheben. 


Betrachtet man die Gesamtzahl aller Tierindividuen (Abb. 7), so 
ergibt sich das folgende Bild: in der Krautschicht ist nach 24 Std schon 
annahernd die volle Wirkung erreicht. Einem Minimum nach 5—10 
Tagen folgt nach 4—6 Wochen ein fast hundertprozentiger zahlenmaBiger 
Ausgleich der Verluste. Bei der zweiten Behandlung ist der Ausgleich 
weit langsamer und unvollstandiger — vermutlich dadurch bedingt, daB 


1 In 110 Vergleichsfingen behandelt: unbehandelt wurden etwa 70000 Indi- 


viduen ausgezahlt. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 24. 
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wegen der fortgeschrittenen Jahreszeit nicht mehr so viele neue Indivi- 
duen aus endophytischen und edaphischen Hiern, Larven und Puppen 
schliipfen oder aus der Umgebung zufliegen. Die Bewohner der Boden- 
oberfliiche werden meist nicht so stark mitgenommen, die Schadigung 
erfolgt besonders bei dichter Vegetation langsamer und in Abhangigkeit 
von Niederschlagen, die das Gift von den Pflanzen abwaschen und am 
Boden verteilen. Auch die Erholung geht zunachst langsamer vor sich 
< wegen der geringeren 
Vagilitat und langsame- 
ren Entwicklung der 
zahlenmaBig entschei- 
denden kleinen Formen. 
Mehrfach wurde imSpat- 
sommer oder Herbst ein 
erneutes Absinken der 
relativen Besiedlungs- 
dichte auf der behandel- 
ten Flache beobachtet, 
wenn in der Kraut- 
Fy 40 di, fa atic 

Tage nachder letzten Behandlung die Nachkommen stark 


Abb. 7. Relative Tierzahlen nach Insektizidbehandlung dezimierter Arten er- 
(20 kg Toxaphen-Staub von 10 % Wirkstoffgehalt pro ha) schienen. Bei den Blii- 
bezogen auf ,,unbehandelt‘* = 100. in der Kraut- 

schicht, — — — am Boden tenbewohnern von Rot- 


und’ Weifklee wurde eine 
anfangliche Reduktion der Besatzdichte um 50% festgestellt, die fast 
ganz auf Konto der ziemlich offen lebenden Thysanopterenlarven, 
weniger ihrer Imagines, ging. Aphiden und verborgen lebende Larven, 
wie Apion, Gallmticken, Meligethes, erlitten kaum Verluste. In Heu- 
haufen, die von behandelten Flachen stammten, war die Besiedlung nur 
in den ersten Wochen um 50—65% schwacher als in der Kontrolle, so- 
lange sich die eigentliche Heufauna noch nicht entwickelt hatte. Diese 
Differenz ist vielleicht nur eine Folge der vorangegangenen Schadigung, 
die die Fauna der Krautschicht erlitten hat; denkbar ist aber auch, daB 
noch vorhandener Wirkstoff erst von der reichen Pilzflora der Heuhaufen 
abgebaut werden muB. Verfolgt man den Insektenflug tiber gestaubten 
und ungestéubten Flachen mit Geibschalen, so erhalt man dhnliche 
Resultate wie in der Krautschicht. Jedoch sind die Differenzen bei 
vielen Gruppen geringer als dort, bedingt durch den Anteil von Tieren, 
die aus der Umgebung und auf dem Fernflug angelockt werden. Der 
Vergleich von Gelbschalen- und Katscherfangen weist auf einen starken 
Fernflug bei Aphiden, Thysanopteren, minierenden Dipteren und Coleo- 
pteren hin, wihrend von Gallmiicken, Sciariden und Zikaden auch in 
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den Gelbschalen vorwiegend bestandeseigene Individuen auftreten 
diirften. 


Untersucht man das Verhalten einzelner Ordnungen, Familien oder 
Arten in der Krautschicht oder am Boden, so lést sich der zunachst so 


120 in der Krautschicht 


ye Coleoptera 


/ 
60 \ ou We 
“Coleoptera 


20 Collembola 


—— 
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Abb. 8. Populationsentwicklung der wichtigsten Tiergruppen nach Insektizidbehandlung 
bezogen auf ,,unbehandelt = 100 


einfach erscheinende Verlauf der Populationskurven in sehr verschieden- 
artige Elemente auf und es zeigt sich, daB die urspriingliche Zusammen- 
setzung der Bevélkerung erst wesentlich spater wieder erreicht wird als die 
Wiederherstellung der normalen Dichte der Gesamtbesiedlung (Abb. 8)?. 
Im Frihjahr und Sommer des folgenden Jahres lieSen sich bei der Klein- 
heit der Versuchsflachen in keinem Fall mehr gesicherte Nachwirkungen 
feststellen. Die Verzégerung der Wirkung am Boden gegeniiber der 


1 Siehe auch Barine (1957). 
24* 
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Krautschicht zeigt sich bei Betrachtung einzelner Formen tibrigens noch 
klarer als bei der Gesamtfauna. 

Die folgenden Angaben beziehen sich — soweit nicht ausdriicklich 
anders vermerkt — nur auf die Versuche des Jahres 1953, wahrend die 
vom Wetter gestérten Behandlungen des Jahres 1954 unberiicksichtigt 
bleiben. 

Schnecken wurden nicht geschadigt, Regenwiirmer dagegen diirften 
zumindest gereizt werden — jeder Behandlung folgte ein erheblich ver- 
starktes Auftreten in den Fangschalen. 

Spinnen: in der Krautschicht wurden die Populationen meist schwer 
dezimiert und manchmal voriibergehend fast vernichtet; am Boden war 
die Wirkung maBig bis schwach. Stets fand ein schneller, bis zum Herbst 
schon fast hundertprozentiger Ausgleich der Verluste statt. 

Milben. In der Krautschicht wurde ein Riickgang bis zu 75% beob- 
achtet, der jedoch schnell ausgeglichen wurde. Auch das Heu von be- 
handelten Flachen blieb anfanglich milbenarm. Die Gamasiformes und 
Trombidiformes am Boden nahmen nicht oder wenig ab. 

Asseln und TausendfiiBler gingen im Durchschnitt auf etwa 50% der 
Kontrolle zuritick. 

Collembolen wurden sowohl am Boden wie in der Krautschicht fast 
vernichtet. Die Sminthuriden in der Vegetation erholten sich im gleichen 
Jahre nur noch wenig, die zunachst noch starker betroffenen Boden- 
bewohner etwas mehr — wohl wegen ihrer Beziehungen zum Boden- 
inneren und zu Nachbarbiotopen und wegen der zum Teil kontinuier- 
lichen Fortpflanzung. 

Psocoptera. Lachesilla pedicularius besiedelte Reuter aus behan- 
deltem Heu zumindest nicht schwiacher als unbehandelte. 

Thysanopteren zeigten in Katscherfangen und Bliitenproben Verluste 
von 50—90%, je nach dem Anteil der empfindlichen Jugendstadien. 
Der lebhafte Flug bewirkte schon nach 2—4 Wochen einen Ausgleich. 

Wanzen (meist Miriden) nahmen um 50—75% ab, erholten sich aber 
ebenfalls schnell. 

Zikaden. Soweit ihr schwaches Auftreten einen SchluB erlaubt, 
wurden die betroffenen Arten nur wenig geschidigt. 

Blattliuse. Wenn die Entfaltung der Blattliuse (im wesentlichen 
Macrosiphon pist) erst nach dem Stiéuben erfolgte, ergaben sich keine 
Unterschiede gegentiber Unbehandelt. Vom Staub getroffene Popula- 
tionen litten nur wenig oder gar nicht; nur in einem Falle (Staubung 2) 
betrug der Riickgang bei besten Bedingungen zunichst 80%. Die Er- 
holung erfolgte sehr schnell, in 1—3 Wochen. In einigen Fallen wurden 
danach Zahlen bis zum Dreifachen der Kontrollwerte erreicht, doch ist 
wegen des auf engem Raum stark wechselnden Befalls nicht ganz sicher, 
daB es sich hierbei um eine Folge der Begiftung handelt. 
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Kafer. Auf der Vegetation betrug die Reduktion 50—80%, am Boden 
war sie gering, nur die Larven nahmen ebenfalls bis auf 25% der Kon- 
trolle ab. Am Boden erfolgte der Ausgleich schnell, wahrscheinlich durch 
den Austausch mit dem Bodeninneren und mit den Nachbarbiotopen. 
Recht empfindlich waren die Curculioniden (Sitona, Phytonomus, und 
besonders Apion), sie wurden zu 80—95% abgetdtet. Auch die Larven 
von Phytonomus variabilis reagierten empfindlich. 


Hymenopteren. Blattwespenlarven waren zur Zeit der Staéubungen 
sparlich, scheinen aber hochempfindlich. Bienenverluste wurden nicht 
beobachtet; gestaubte bliihende Flachen wurden nur 1—2 Tage etwas 
schwacher beflogen. Schlupfwespen nahmen in der Vegetation um 65 
bis 80% ab, am Boden schwacher, aber ebenfalls eindeutig. Der Bestand 
erholte sich schnell, vermutlich durch frisch geschliipfte Individuen aus 
Puppen im Boden oder im Pflanzeninneren, doch zeigte sich im Herbst 
ein nochmaliger Riickgang, wenn die nachste Generation der stark 
betroffenen Arten auftrat. 


Dipteren. Durch die Vielfalt der Formen und Lebenweisen gewahrt 
die Gruppe kein einheitliches Bild. Die Imagines in der Krautschicht 
litten zunachst meist schwer (bis zu 80%), am Boden wenig oder nicht. 
Der Gleichstand mit der Kontrolle wurde im Friihjahr nach 2—4 Wochen 
wieder erreicht, da zu dieser Zeit Arten mit edaphischen Larven tiber- 
wiegen und ein lebhafter Austausch mit der Umgebung herrscht; im 
Sommer waren durch das Uberwiegen bestandeseigener und phytophager 
Formen die Verluste schwerer und der Ausgleich langsamer — wie bei 
den Hymenopteren brachte der Herbst eine nochmalige Depression. Von 
den getrennt ausgezahlten Gruppen reagierten die Gallmiickenimagines 
stark (80—95% Riickgang), Hydrellia, die Agromyziden und Oscinella 
wegen des starken Fernfluges schwacher. 

Nur wenige der Faktoren, die Schnelligkeit, Starke und Dauer der 
Giftwirkung beeinflussen, konnten erfaBt werden. Ein Vergleich zwi- 
schen Rotklee und WeiBklee bei den Versuchen 4 und 5 zeigt, daB in 
dem niedrigen, lichten WeiBklee eine weit stirkere und schnellere Re- 
duktion erfolgte als in dem héheren, dichteren Rotklee — insbesondere 
trat die Wirkung am Boden deutlich schneller ein. 

Zwischen Rand und Innerem der Probeflachen ergaben sich keine 
gesicherten Unterschiede. (Daraus 1i8t sich schlieBen, daf der Wieder- 
aufbau der Populationen vorwiegend durch bestandeseigene Individuen 
erfolgt, bei nur untergeordneter Beteiligung von Zuwanderern.) Kine 
Ausnahme machte nur die Fauna der Bodenoberflache von Kleefeldern 
auf Lehm — hier wurden die Verluste am Rande wegen der engen 
Beziehungen zu den angrenzenden Hecken wesentlich schneller aus- 
geglichen als im Inneren. 
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Dagegen waren die Wetterverhiltnisse vor, wahrend und nach der 
Behandlung von entscheidendem Einflu8. Ordnet man die einzelnen 
Versuche grob nach dem Grad ihrer Wirkung auf die gesamte Tierwelt, 
so erhalt man folgende Reihenfolge: in der Krautschicht: 2, 1, 5, 4, 6, 3; 
am Boden: 5, 1, 2, 3, 4, 6. (Bei 2 und 5 ist das Fehlen der bereits mit der 
ersten Behandlung vernichteten Collembolen fiir die Bodenfauna be- 
riicksichtigt.) Die Temperaturen wahrend der Behandlung fallen in der 
Reihenfolge 4, 1, 2, 5, 3, 6; die Zeitdauer bis zum nachsten Regenfall 
nimmt folgendermafen ab: 2, 5, 1, 4, 6, 3. Am wichtigsten erscheint 
demnach eine ausreichende lange niederschlagsfreie Periode (9 Std nach 
der Behandlung fallende heftige Schauer reichten bei Versuch 4 bereits 
aus, um die Wirkung trotz der hohen Temperatur sehr zu verschlechtern). 
Nach Hornie in Srouy (1955) soll Toxaphen bei 16°C zur Entfaltung 
seiner vollen Wirkung iiber 20 Std brauchen, tiber 20° aber nur noch 
5—6 Std. Bei den weniger empfindlichen Gruppen waren in den Ver- 
suchen 3, 6, am Boden auch noch 4, kaum noch Schadigungen nach- 
zuweisen (z.B. Aphiden, Bodenmilben), wahrend die anfalligsten kaum 
weniger litten als bei den giinstigsten Bedingungen (z.B. Collembolen, 
Schlupfwespen, Larven von Wanzen und Kafern). 

Larven waren oft weit empfindlicher als erwachsene Tiere (gleiche 
Lebensweise und Aufenthalt vorausgesetzt) — so bei Wanzen, Thysano- 
pteren, bodenbewohnenden Kafern. Viel haufiger entgingen sie aber 
durch verborgenere Lebensweise der Schadigung besser als die Imagines. 

Im Gesamtbild lieBen sich keine Verschiebungen zuungunsten der 
Pflanzenfresser, Rauber, Parasiten oder Saprophagen feststellen. Je- 
doch erfolgte anfanglich eine Zuritickdrangung der freilebenden Pflanzen- 
fresser mit beiBender Lebensweise zugunsten der endophytischen und 
saugenden Formen. 

Bei erginzenden Laborversuchen an Massenfangen aus der Vegeta- 
tion, aus Heu und von der Bodenoberflache wurden bei 20 mg pro qdm 
(= 20 kg/ha) Toxaphenstaub 10% und etwa 20°C ahnliche Ergebnisse 
erhalten wie im Freiland, nur hygrophile Bodentiere wie Carabiden- 
larven, Gamasiformes, Trombidiformes waren wegen der ungiinstigen 
Bedingungen unverhaltnismaBig empfindlich. Die Giftwirkungszeiten 
sind jedoch von Gruppe zu Gruppe verschieden und laufen nicht immer 
parallel mit der in prozentualer Abtétung ausgedriickten Empfindlich- 
keit: die ersten sichtbaren Reaktionen und der erste Riickenfall traten 
bei Kafern, Dipteren, Hymenopteren schnell ein (z.T. schon nach 
30 min), bei Collembolen, Spinnen, Milben langsamer (kaum vor 100min); 
in beiden Fallen sind empfindliche und widerstandsfahige Formen 
darunter. 

Viele der hier gemachten Beobachtungen sind auch in anderen 
Arbeiten dhnlichen Inhalts gewonnen worden: eine verzdgerte, vom 
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Regen abhangige Sekundérwirkung an der Bodenoberfliche nach Be- 
handlung der Vegetation (Ketter 1952), die Forderung verborgen 
lebender Formen bei Insektiziden ohne Tiefenwirkung; (HOFFMANN et al. 
1949), eine schnelle zahlenmaBige Wiederherstellung des Ausgangsbe- 
standes bei Mitteln ohne Dauerwirkung, auch nach voriibergehend sehr 
starker Reduktion (z. B. Tanastygevié 1954, HorrmMann et al. 1949, 
KELLER 1952, v. Baupissin 1952), und schlieBlich die Begiinstigung von 
Arten mit schneller Generationenfolge (besonders Blattlause, Horr- 
MANN et al.). Noch zahlreicher sind aber die Unterschiede, die sich aus 
den vielen Variationsméglichkeiten bei Begiftungen ergeben (Wirkungs- 
spektrum des verwandten Mittels, Aufwandmengen, Ausbringungsweise, 
Termin, Flaichengré8e, Witterung, Bewuchs). Nur sehr breit angelegte, 
intensive und langfristige Versuche werden daher der Schadlingsbe- 
kampfung solide 6kologische Grundlagen liefern k6nnen; Laborversuche 
sind hier ohne groBen Wert, da sie viele unter Freilandverhaltnissen 
entscheidende Faktoren nicht einbeziehen kénnen. 


VII. Beziehungen zu anderen Lebensriumen 


Im folgenden soll versucht werden, die Fauna der Klee- und Luzerne- 
felder mit anderen Lebensstatten auf gemeinsame Ziige hin zu verglei- 
chen. Dabei interessieren einerseits andere Acker und sonstige anthropo- 
gene Lebensstatten, andererseits Natur- und Halbkulturbiotope, die als 
Ursprungsorte der hier behandelten Tiergemeinschaft in Frage kommen, 
und schlieBlich Wallhecken und Waldrander wegen ihrer Bedeutung als 
Heimat von Nachbarn und Besuchern, Winterquartier und Refugium. 

Aus dem gleichen Gebiet liegen vergleichbare Bearbeitungen vor fiir 
Fettwiesen (Bonzss 1953), Wallhecken (TiscHLER 1948), Ruderalflachen 
(TiscHLER 1952), Strandanwurf (DURKoP 1933), Roggen- und Kartoffel- 
felder (HEYDEMANN 1953, nur Bodenoberflache), Laubstreu der Wald- 
rander in den Wintermonaten (RENKEN 1955, nur pterygote Insekten). 
Fiir die Bodenfauna von Waldern wurde eine Arbeit aus dem klimatisch 
und faunistisch ahnlichen niederbergischen Land herangezogen (‘THIELE 
1956), fiir Flugsandbiotope und Seeufer mit winterlicher Uberschwem- 
mung Untersuchungen aus Siidfinnland (R. KrocErus 1932, H. Kro- 
GERuS 1948). Vergleiche mit anderen Leguminosenfeldern gestatten die 
Fange von ScHNELL (1955, Curculioniden und iiberlassenes Material an 
weiteren Kafern), eine nahere Analyse der Beziehungen zu Wiesengesell- 
schaften an Hand einiger Gruppen Marcuanp (1953). 


In Tabelle 10 wird der Versuch gemacht, den Artenbestand einiger dieser 
Lebensstatten mit den Klee- und Luzernefeldern zu vergleichen. Dabei wurden 
nur Gruppen herangezogen, die in allen Fallen annahernd gleich griindlich erfaBt 
wurden: an hauptsachlich in der Krautschicht lebenden Formen Orthopteren, 
Wanzen, Zikaden, Psylliden, Neuropteren, Tenthrediniden, Syrphiden, Coccinel- 
liden, Chrysomeliden, Curculioniden, an Oberflachentieren Isopoden, Chilopoden, 


364 Martin Bonszss: 


Tabelle 10. Vergleich des Artenbestandes mit anderen Lebensréumen 
Nach ausgewahlten typischen Gruppen. L: Luzerne, R: Rotklee. 


Krautschicht 


Bodenoberfliche 


Luzernefelder. . .... 
Rotkleefelder. ..... 


Feuchtwiesen. ..... 98 | 103 
Wallhecken. . . .... 85 80 
Walds snciesteeerciece oes keine Angaben 
Ruderalflachen .... . 124 | At | aT 
Lehmacker/Wintergetreide keine Angaben 
Lehmiacker/Hackfrucht keine Angaben 
Sandacker/Wintergetreide keine Angaben 
Sandacker/Hackfrucht . . keine Angaben 
Strandanwurf...... 108 48 51 
Triebsandbiotope . .. . 253 37 37 
Winterlager (Wallhecken, 

Waldrander) ..... 306 89 86 


Diplopoden, Spinnen, Opilioniden, Carabiden, Staphyliniden, Silphiden, Hydro- 
philiden. — Lepidoptera, Aculeata, héhere Fliegen und Wirbeltiere wurden wegen 
ihrer Wanderfaihigkeit und schlechten Erfassung in Massenfangen, die ibrigen 
Gruppen wegen ungleichmaBiger Beriicksichtigung ausgeschlossen. Gezahlt wur- 
den alle vorgefundenen Arten ohne Riicksicht auf Haufigkeit und Biotopbindung. 
Dabei ist zu beriicksichtigen, daB einige Arbeiten eine nahezu erschépfende Er- 
fassung des Artenbestandes von vielen Hinzelflachen bringen (R. KrocErvs, 
TuieLn, Dirxorp, HEyDEMANN, RENKEN), wihrend sich andere in der Hauptsache 
auf wenige Bestainde beschranken (Bonzss), Giaste und Einzelfunde fortlassen 
(TiscHLER), oder itiberhaupt nur die dominierenden Arten auffiihren (H. Kro- 
aeRvus). Die angefiihrten Artenzahlen geben daher nur in sehr ungleichem MaBe 
die tatsaichlich herrschende Formenfiille wieder. 

Bei der Auswertung der freundlicherweise iiberlassenen Artenlisten von REN- 
KEN war es nicht méglich, zwischen den im Biotop heimischen und den dort nur 
iiberwinternden Arten zu unterscheiden. Ebenso kann bei manchen Formen ihr 
Auftreten im Strandanwurf nur als Hinweis auf Fernfliige gelten. 


An den Artenzahlen wird bereits deutlich, daB Klee- und Luzerne- 
felder tatsichlich in ihrer Tierwelt weitgehend tibereinstimmen (iiber 
50% gemeinsame Arten in beiden Schichten trotz Beriicksichtigung auch 
der Nachbarn und Besucher). Auffaillig ist ferner, wie das Epiedaphon 
der Luzernefelder, die im Gebiet auf durchlassigeren und warmeren 
Standorten zu wachsen pflegen, mehr Gemeinsamkeiten mit den trok- 
keneren Lebensraéumen hat (Sandacker, Ruderalstellen), wahrend die 
Kleefelder starker an die feuchteren Wiesen, Lehmacker und Anwurf- 
massen erinnern. 


Verfolgt man im einzelnen das Auftreten der wichtigeren Bewohner 
der Leguminosenfelder in anderen Lebensraumen und umgekehrt das 
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Ubergreifen von deren Charakterarten in Klee- und Luzernebestinde, 
so heben sich einige Hauptziige heraus: die Pflanzenfresser der Kraut- 
schicht, und teilweise auch ihre Parasiten und Verfolger, zeigen enge 
Beziehungen zu Wiesen. Dies gilt in héherem MaRe fiir Kleefelder ‘als 
fiir Luzerne, die im Gegensatz zu Rot- und Wei&klee und den ihnen bei- 
gemischten Grasern auf Wiesen nicht vorkommt. Die Schizophagen da- 
gegen sind vorwiegend in solchen Lebensstatten zu Hause, die ein reiches 
Angebot an toter Pflanzensubstanz aufweisen, wie Wallhecken und 
Strandanwurf. Bei den raduberischen Laufern am Boden tiberwiegen 
jene, die auch sonst ihren Schwerpunkt auf Ackern und in Ruderalbio- 
topen haben; zu ihnen gesellen sich ferner Arten der Wiesen, Wallhecken 
und Anwurfmassen, die auf anderen Ackern nicht mehr genug Feuchtig- 
keit, Beschattung oder Deckung finden. 

Vergleicht man Klee und Luzerne untereinander, so 1aéBt sich bis auf 
wenige spezialisierte Phytophage kaum eine Art finden, die in einer dieser 
Gesellschaften haufig ist, in der anderen aber vollig fehlt. Erhebliche 
Unterschiede in der Haufigkeit ergeben sich jedoch aus der Bevorzugung 
einer dieser Wirtspflanzen oder den Differenzen in der begleitenden 
Gras- und Unkrautflora. An der Bodenoberflaiche finden viele hygro- 
phile und lichtscheue Formen unter Klee bessere Bedingungen als unter 
Luzerne, die erst spaiter im Jahr den ohnehin meist trockeneren Boden 
abschirmt. Die dadurch gegeniiber dem Klee begiinstigten xerophilen 
und heliophilen Arten (z. B. aus der Gattung Amara) erreichen aber nur 

bescheidene Individuenzahlen. 

Unter den iibrigen Leguminosen weisen nach den Befunden von 
ScHNELL (1955) an Curculioniden die echten Kleearten aus der Gattung 
Trifolium weitgehend die gleichen Bewohner auf, wobei Weibklee und 
Schwedenklee wiederum enger zusammengehoren. Die Luzerne zeigt 
schon starkere, meist aber nur quantitative Abweichungen, Wicken, 
Erbsen, Pferdebohnen, Serradella und Lupinen zunehmend starkere 
Eigenstandigkeit. Die artenreichste Besiedlung findet sich auf aus- 
dauernden, im Gebiet heimischen Kulturpflanzen, die eintdnigste auf 
kurzlebigen, eingefiihrten Kulturen, die auch in der Wuchsform und 
Nutzungsweise aus dem Rahmen fallen — etwa in der Reihenfolge Rot- 
klee, WeiBklee, Luzerne, Wicken, Serradella, Lupinen, Erbsen, Pferde- 
bohnen. Bei den iibrigen Kafern ergibt sich eine ahnliche Reihenfolge, 
obwohl in diesem Falle meist keine direkten Bindungen an die betref- 
fende Kulturpflanze vorliegen. In ihren Artenspektren ahneln sich hier 
besonders Rotklee, Luzerne und Wicken; der Weifklee weicht etwas 
mehr ab — vielleicht bedingt durch seinen niedrigen Wuchs. Lupinen 
und Pferdebohnen stehen wieder ziemlich isoliert. 

Fettwiesen ahneln den Futterleguminosen in Form und Rhythmus 
der Bewirtschaftung (am starksten dem Rotklee, weniger der Luzerne 
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mit meist dreimaligem Schnitt und laufender Bodenbearbeitung). 
Unterschiede finden sich erstens in der langeren Lebensdauer der Be- 
stande, zweitens in der dichteren und artenreicheren Pflanzennarbe, die 
groBere Laufer behindert, keinen nackten Boden mehr freilaBt und einen 
Ubergangsbereich zwischen der Pflanzenschicht und der Erde schafft, 
und schlieBlich in der oberflachennahen Lage des Grundwasserspiegels. 
Einige stark hygrophile, streubewohnende oder wenig bewegliche Tier- 
gruppen kénnen daher die Leguminosenacker kaum besiedeln, so Ge- 
hauseschnecken, Limnobiiden, Oribatiden der Streuschicht. Die weit- 
aus meisten Familien sind jedoch an beiden Orten vertreten. 

Die an ausgewahlten Gruppen aufgezeigten Zusammenhange zwi- 
schen Klee, Luzerne und Wiesen gelten auch bei Beriicksichtigung der 
gesamten Tierwelt: die Faunen von Klee- und Luzernefeldern umfassen 
jeweils zu 50—60% gemeinsame Formen; beide Kulturen haben mit 
Wiesen etwa 40% ihres Artenbestandes gemeinsam. Allerdings kommen 
manche Arten (z.B. Nebria brevicollis, Idiochroma dorsalis) nur auf 
solechen Wiesen vor, die bereits zu Kleedickern tiberleiten, wie legumi- 
nosenreiche Mahweiden mit tieferem Grundwasserspiegel oder aber Be- 
stande, die nach zeitweiligem Umbruch neu angesdt wurden und noch 
an Acker erinnern. Diese bilden auch sonst mit ihrem Reichtum an 
Sitona, Gamasiden, Trombidiiden, Carabiden und dem Mangel an Oriba- 
tiden, Limnobiiden und Gehaduseschnecken Zwischenstufen auf der 
Grenze beider Gesellschaften. Umgekehrt finden sich manche Wiesen- 
tiere nur noch an besonders giinstigen Kleinstandorten innerhalb der | 
Kleefelder, etwa in nassen Senken oder alten Heuresten. Eine Gegen- 
uberstellung mit definierten Wiesentypen ermédglicht die Arbeit von 
MARCHAND (1953) an Hand der Wanzen, Zikaden, Psylliden und Ortho- 
pteren. Ordnet man diese Wiesen nach zunehmender Feuchtigkeit, so 
erhalt man folgende Zahlen (jeweils Arten insgesamt / gemeinsam mit 
Luzerne / gemeinsam mit Klee): Trockenrasen 48/10/16, Glatthafer- 
wiesen (Arrhenatereten) 61/23/23, Bentgraswiesen (Molinieten) 64/19/22, 
Caltha-Wiesen 64/15/16, Carex-Wiesen 57/16/15. Bei quantitativer Be- 
trachtung wird die Ahnlichkeit mit den mittelfeuchten Glatthaferwiesen 
(und in zweiter Linie Bentgraswiesen) noch deutlicher: 

Soweit sie nicht tiber alle oder viele Wiesentypen verbreitet sind wie Nabis 
ferus, N. pseudoferus, Calligypona pellucida, Aphrodes bicinctus, entstammen gerade 
die dominierenden Arten diesen Gesellschaften: Notostira erratica, Lygus pratensis, 
Adelphocoris lineolatus, Ruscelis plebejus, Aphrodes fuscofasciatus, Lygus pubescens. 
Nur die letztgenannte hat dabei auch Beziehungen zu Trockenrasen — bei den 
Zikaden fehlen diese sogar vollkommen. 

Ahnlich reiche Wechselbeziehungen wie zu den Wiesen sind auf 
Grund der réumlichen Nachbarschaft zu den Wallhecken zu erwarten, 
die vielfach die Felder begrenzen und in ihrer Flora und Fauna Elemente 
von Wiesen, Eichen/Hainbuchen-Waldern und Ruderalgesellschaften 
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umfassen (beim Hichen/Hainbuchen-Knick auf Lehm) bzw. von Eichen/ 
Birken-WAldern und Festuca ovinus-Thymus-Trockenrasen (beim Eichen/ 
Birken-Knick auf Sand), jeweils unter Hervortreten von Waldrandpra- 
ferenten. Tatsachlich ist die Zahl der mit Knicks gemeinsamen Arten 
sowohl bei Klee wie bei Luzerne erheblich, doch besiedeln oder besuchen 
viele von ihnen nur die Randzone der Felder. Durch die dichte, feuchte- 
und schattenspendende Pflanzendecke wird dieses Eindringen im Ver- 
gleich zum Halm- und Hackfruchtackern sehr begiinstigt (z.B. bei Cara- 
bus nemoralis und Nebria brevicollis). Noch weit enger werden die Ver- 
flechtungen bei Einbeziehung der Wintermonate. RENKEN (1955) fand 
etwa ?/, der auf Klee- und Luzernefeldern beobachteten Kaferarten, fast 
die Halfte der Wanzen und 1/, der Hymenopteren als Imagines in der 
Laubstreu von Knicks und Waldrandern wieder. Nur bei wenigen Arten 
scheinen Beziehungen zu Knicks vdéllig zu fehlen, so bei Bembidion 
obtusum, und etlichen Angehorigen der Gattungen Atheta, Oxypoda, 
Atomaria und Anthicus. Darunter sind einige typische Bewohner von 
Heu. Im Inneren von Waldern kommen nach TureLeE (1956) nur noch 
wenige der Arten vor, die Klee- und Luzernefelder besiedeln. 

Auf Ackern ist bisher nur die Fauna der Bodenoberflache ausfihrlich 
untersucht worden. Dabei zeigt sich, daB sich die Leguminosenfelder, 
was dieses Stratum angeht, hier ebenfalls anschlieBen lassen. Jedoch 
haben sie durch ihre lingere ungestérte Entwicklung, den dichteren 
Schlu8B der Pflanzendecke und das reichliche, kontinuierliche Angebot 
an lebenden und toten Pflanzenmassen auf gleichem Boden mehr An- 
klange an feuchte Biotope als etwa Roggen- und Kartoffelfelder. Der 
gréBere Arten- und Individuenreichtum der Staphyliniden erinnert 
schon an Wiesen, entsprechend treten die Carabiden etwas zuriick; 
Lathridiiden; Cryptophagiden, Hydrophiliden sind, wie dort, zahlreicher 
als auf diesen ,,typischen“‘ Ackern; Carabus granulatus, eine Charakter- 
art der Wiesen und auf anderen Ackern sparlich, kann den auf lehmigen 
Roggenfeldern dominierenden C. auratus stellenweise tiberfliigeln, wah- 
rend C. cancellatus von seinem dortigen zweiten Platz bis auf vereinzeltes 
Vorkommen in der Randzone verschwindet. Noch deutlicher sind die 
Differenzen auf Sandbéden: dort halten sich unter Klee und Luzerne 
viele Arten, die sandigen Roggen- oder Kartoffelfeldern fehlen, z.B. 
Carabus auratus, CO. granulatus, Agonum miilleri, Lycosa saccata, Tachinus 
rufipes, Philonthus varius, wahrend andererseits andcre, die sonst fir 
Sandacker bezeichnet sind, auf die Rander beschrankt bleiben. Von 
Halmfrucht auf Lehm bis Hackfrucht auf Sand nehmen die Anklange 
der Fauna an Leguminosenfelder mit dem lichter werdenden Stand, den 
zunehmenden Stérungen und der groBeren Trockenheit ab. 

Ruderalflichen haben nach TiscHLER (1952) als Grundstock ihrer 
Fauna eurytope Tiere des offenen Gelandes, die vielfach auch fir Acker 
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bezeichnend sind und meist ebenfalls auf den Leguminosenfeldern vor- 
kommen, so Harpalus pubescens, Pterostichus vulgaris, Bembidion lampros. 
In der Krautschicht fallt die Herrschaft der gleichen Wanzenarten auf 
(Calocoris norvegicus, Lygus pubescens) — auch bei anderen Gruppen 
sind einzelne, meist euryéke Arten gemeinsam. Dagegen fehlen den 
Ruderalstellen jene Arten, die pflanzlichen Bestandesabfall und gleich- 
maBige hohe Feuchtigkeit verlangen (viele Staphyliniden, Hydrophi- 
liden, Atomaria, Lathridiiden, viele Spinnen), den Leguminosenfeldern 
aber die xerophilen oder an Steine und Kleinhéhlen gebundenen Glieder 
der Tritmmerfauna (Nacktschnecken, Tegenaria, Asseln) und die halo- 
philen und thermophilen Bewohner faulender Massen von den Mill- 
halden. Wenn man von diesen Besonderheiten absieht, beherbergen die 
Ruderalflachen eine artenarme und unausgeglichene Vorstufe der durch- 
schnittlichen Ackerfauna, die Leguminosenfelder eine relativ fortge- 
schrittene, hygrophile Variante dieser Gesellschaft. 

Erstaunlich vielen Gliedern unserer Gesellschaft begegnen wir auch 
im Anwurf des Meeresstrandes wieder (DURKoP 1933). Bei den Staphyli- 
niden und Hydrophiliden tiberrascht dies nicht. Bei den vielen gemein- 
samen rauberischen Laufern diirfte es sich um Arten des feuchten 
offenen Gelandes handeln, die im Strandbereich jagen und die Anwurf- 
massen zum Schutz vor Austrocknung und Tageslicht aufsuchen — 
genau so, wie sie auf den Feldern unter Heuresten, Reutern und Genist 
zu finden sind. Da viele Wanzen, Coccinelliden, Chrysomeliden und 
Curculioniden im Anwurf wiederkehren, kann teils als Hinweis auf ihre 
Flugfreudigkeit, teils als Zeichen ihrer weiten Verbreitung in offenen 
Biotopen gelten. Die fiir Leguminosenfelder und Wiesen so bezeichnen- 
den Cryptophagiden und Lathridiiden fehlen auch hier wieder. 

Ganz anders steht es um periodisch titberschwemmte, nasse Seewfer. 
H. Krogerus (1948) nennt unter den dort dominierenden Arten nur 
einige Stengelminierer aus Grasern und ihre Parasiten (Oscinella frit, 
Hydrellia griseola, Dacnusa spec.) — im iibrigen lesen das abweichende 
Pflanzenkleid und die stauende Nasse des Bodens bei der alljahrlich zum 
groBten Teil neu erfolgenden Besiedlung andere Arten aus. Ebenso ge- 
ring sind die Beziehungen zu den T'riebsandgebieten, die R. KROGERUS 
(1932) von der Strandlinie bis zur Terminaldiine untersuchte. Nur 
einige Pflanzenfresser und ihre Verfolger (Wanzen, stengelminierende 
Dipteren, Syrphiden) und ganz wenige ubiquistische Rauber und Sapro- 
phage der Bodenoberfliche kehren hier wieder (z. B. Oxytelus PugoaUe, 
Sepsidae in feuchten Partien). 


VIII. Schidlingsprobleme 


Wenn auch die Zahl der Arten groB ist, die an Klee und Luzerne 
leben und schadlich werden kénnen, so pflegen doch nur wenige von 
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ihnen die Begriindung und Erhaltung der Bestande zu gefaihrden oder 
‘den Ertrag an Griinfutter und Heu augenfallig zu vermindern: Feld- 
mause richten wahrend ihrer Massenvermehrungen besonders im Winter 
groBe Schaden an, wenn sie sich auf den Leguminosenfeldern konzen- 
trieren; nicht selten ist daneben vorzeitiger Verfall von Kleefeldern 
durch Kleealchen und Kleekrebs und Sttona-FraB an jungen Saaten. 
Blattlause, Phytonomus-Arten, Sminthuriden, Subcoccinella und Raupen 
bringen es im Gebiet nur ausnahmsweise zu Massenvermehrungen, sind 
aber tiberall vorhanden. Lastiger werden gelegentlich die vom Klima 
begiinstigten Nacktschnecken. Blattminierende Dipteren, stengelminie- 
rende Apion-Arten und Blattgallmiicken kénnten erst bei ungewohnlich 
starkem Besatz ins Gewicht fallen; ebenso haben Spro8- und Bliitengall- 
miicken, samenfressende Apion- und Miccotrogus-Arten, Miriden und 
Thysanopteren auf den Ertrag an Griinmasse nur geringen Einflu8. Im 
Samenbau hingegen verursachen sie oft schwere Verluste; auch manche 
der Arten, die durch ihre Lebensweise nicht unmittelbar an Bliiten und 
Samen gebunden sind, entfalten sich hier durch den Ausfall einer Mahd 
bzw. deren Verschiebung auf den Zeitpunkt nach der Samenreife starker. 
Vorzeitige Mahd, Wechsel zwischen Heu- oder Griinfutternutzung und 
Samengewinnung gelten daher fiir viele Schadlinge als StandardmaB- 
nahmen zur Eindammung von Ubervermehrungen. Chemische Bekamp- 
fungsmaBnahmen sind bisher in Mitteleuropa wenig tiblich, zumal sich 
bei ihnen spezielle Schwierigkeiten ergeben: bei der Verftitterung ist die 
Frage der Riickstande zu bedenken; bei der Samengewinnung braucht 
man entweder eine gute Dauerwirkung, um einen Schutz tiber eine langer 
anhaltende Flugzeit hinweg zu erreichen, oder aber eine Tiefenwirkung, 
um auch noch die zwischen den Bliten, in Gallen und Samenanlagen 
verborgenen Larven abzutéten. Dabei sollen Bienen und andere Be- 
stauber nicht gefahrdet werden. 

Da Klee und Luzerne einen hohen Vorfruchtwert haben, bedeutet 
ein Umbruch bei schwerem Befall oft keinen groBen Verlust. Anders 
liegen die Dinge in Gebieten, wo groBe Flachen tiber viele Jahre zu 
stehen pflegen und ein Ausweichen auf andere Futterpflanzen oder 
sonstiger Fruchtwechsel nur begrenzt mdglich ist (z. B. Balkan, kon- 
tinentales Nordamerika, Australien). Manche aus Europa eingeschleppten 
Schadlinge haben hier eine weit groBere Bedeutung als in ihrer Heimat 
und werden in groBem Umfang direkt bekimpft. 

Wenn viele Arten, die in anderen — meist kontinentaleren — Ge- 
bieten beachtlichen Schaden verursachen, bei uns eine ,,regionale In- 
differenz‘‘ zeigen, so diirfte neben klimatischen Griinden die Bewirt- 
schaftungsweise (friiher Umbruch, meist kleine Felder), der maBige An- 
teil an der Gesamtkulturfliche und der Reichtum an natiirlichen Fein- 
den dazu beitragen. Auch das Netz der Wallhecken und Feldgehdlze 
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begiinstigt rauberische Verfolger (als Winterquartier, Reservoir oder 
Brutplatz fiir Carabiden, Spinnen, Sing- und Raubvogel, Spitzmause), 
Schlupfwespen und vielleicht auch entomophage Pilze, aber nur einen 
Teil der Schidlinge, so die meisten Curculioniden und manche Thysano- 
pteren. 

Eine Besonderheit der Futterleguminosen ist, daB sie — ahnlich wie 
Grasland — fiir nachfolgende Kulturen Schadlingsreservoire darstellen 
kénnen: Elateriden und Tipuliden werden von der ausdauernden 
Pflanzennarbe und dem feuchten Mikroklima angezogen und geférdert; 
ihre Larven verursachen aber erst nach Umbruch und Ansaat empfind- 
licherer Objekte merklichen Schaden. Auch fiir Feldmdause stellen sie 
Vermehrungszentren und ideale Winterquartiere dar, zugleich aber er- 
leichtert die winterliche Ansammlung eine Bekimpfung. Auf Erbsen, 
Wicken, Pferdebohnen kénnen Sitona lineatus, Macrosiphon pisi und 
Thysanopteren iibergehen, auf keimende Saaten aller Art die Samen- 
fliegen aus der Gattung Hylemyia, auf viele krautige Pflanzen die Lygus- 
und Calogoris-Arten, auf Raps und Kohl die Bewohner der Unkraut- 
cruciferen. Andererseits finden sich alle wesentlichen Kleefresser und 
auch die Luzernetiere mit Ausnahme einiger spezialisierter Arten im 
Gebiet tiberall noch in ihren urspriinglichen Biotopen, wie Wiesen, 
Wegrandern, Ruderalflachen, so daB auch isolierte Felder nicht lange 
unbesiedelt bleiben und das sehr regelmaBige Auftreten sowohl der poly- 
phagen wie der stenophagen Schadlinge nicht verwunderlich ist. 


Zusammenfassung 

Bei ganzjahrigen Fangen auf Klee- und Luzernefeldern in West- 
deutschland, insbesondere in Schleswig-Holstein, wurden etwa 1500 
oberirdisch auftretende Tierarten gefunden. Von diesen sind ungefahr 
2/3 ganz oder teilweise biotopeigen. Nach der Artenzahl tiberwogen 
Coleopteren vor Hymenopteren, Dipteren, Rhynchoten, Spinnen und 
Milben. 

Nach der Individuenzahl herrschen in der Krautschicht Dipteren, 
Collembolen, Coleopteren, Hymenopteren, Rhynchoten und Thysano- 
pteren, am Boden (nach Fallenfaingen) Collembolen vor Coleopteren, 
Spinnen, Milben, Hymenopteren und Dipteren. Die Bliitenregion, Heu- 
haufen und Streureste besitzen auBerdem gut charakterisierte spezielle 
Tiergesellschaften. 

In allen Schichten wird die Randzone von einer groReren Arten- und 
Individuenzahl besiedelt als das Feldinnere. Dabei meiden einige Grup- 
pen jedoch die Nahe von Wallhecken (insbesondere Aphiden, Thysano- 
pteren). Die Bodenverhialtnisse modifizieren die Fauna der Erdober- 
flache erheblich. Charakterarten leichter Boden kénnen sich dabei unter 
der dichten Pflanzendecke aber nur maBig entfalten. Auch tiber gréBere 
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Gebiete bleibt die Besiedlung von Klee- und Luzernefeldern weitgehend 
gleich, ihre Grundziige haben vermutlich weltweite Giiltigkeit. 

Viele Arten zeigen in ihrer Lauf- und Flugtitigkeit, der Nahrungs- 
aufnahme und dem Auf- und Abstieg zwischen Boden und Vegetation 
einen ausgepragten Tagesrhythmus, der nur teilweise vom Wetter be- 
einfluBt wird. Im Laufe des Jahres haben die Bodentiere ihr Maximum 
im Frihjahr und Vorsommer, die Krautschichtbewohner im Hoch- 
sommer bis Frihherbst. Etwa 35% der Arten tiberwintern als erwach- 
sene Tiere, der Rest in anderen Stadien. Etwa 50% wandern dazu ganz 
oder groBenteils ab in Nachbarbiotope. 

Hine Sukzession in Richtung auf Wiesengesellschaften ist sowohl bei 
der Pflanzendecke wie bei der Tierwelt angedeutet. 

Der Artenbestand umfaBt 32% Phytophage, 20% Schizophage, 22% 
Episiten und 26% Parasiten. Dabei iitberwiegen in der Krautschicht an 
Individuenzahl die Phytophagen (vor allem Pflanzensauger) vor den 
Parasiten, am Boden Schizophage und Episiten. Eine Aufschliisselung 
nach der Kérpergro8e ergibt die gré8te Artenfille um 3,5 mm. Unter 
den kleinen Formen finden sich relativ viele Parasiten und Schizophage, 
unter den groBen besonders Episiten. Der Austausch zwischen den 
Schichten spielt eine groBe Rolle im biotischen Beziehungsgefiige. 

Die Mahd dezimiert die Krautschichtfauna zunachst erheblich und 
fiihrt zu einer erhéhten Aktivitat am Boden. Sie drangt viele Arten 
zuruck — besonders Samenbewohner —, fordert jedoch andere durch 
den Austrieb junger Blatter und Triebe et Sommer und Herbst (vor 
allem Blattlause). Heuhaufen dienen hygrophilen und _lichtscheuen 
Tieren als voriibergehendes Refugium. 

Staéubungen mit Toxaphen (20 kg 10% iger Staub/ha) verursachten 
in der Krautschicht einen schnellen Riickgang der Tierzahlen auf etwa 
20% der Kontrolle. Ein zahlenmaBiger Ausgleich erfolgte meist inner- 
halb 4—6 Wochen. Am Boden wurden nur die empfindlichsten Gruppen 
eindeutig geschidigt; sowohl die Wirkung wie die Erholung verliefen 
hier langsamer. Die urspriingliche Zusammensetzung der Fauna wurde 
erst spater wieder erreicht als die zahlenmaBige Wiederherstellung des 
Gesamtbestandes. Die Anfilligkeit der wichtigsten Tiergruppen nimmt 
— bei starken Schwankungen zwischen verschiedenen Arten — etwa in 
der folgenden Reihenfolge ab: Collembolen- -— Dipteren, Hymenopteren, 
Thysanopteren, Coleopteren — Heteropteren, Zikaden, Spinnen — 
Milben, Aphiden — Schnecken. 

Beim Vergleich mit anderen Lebensraumen zeigen Wiesen die groBte 
Ahnlichkeit in der Zusammensetzung der Krautschichtfauna. Die 
Bodenoberfliche der Leguminosenfelder steht in ihrer Besiedlung zwi- 
schen Halm- und Hackfruchtackern einerseits und Feuchtwiesen anderer- 
seits; starke Anklange finden sich ferner zum Strandanwurf und zu 
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Wallhecken, teilweise auch zu Ruderalflachen, geringere zu Triebsand- 
biotopen, Uberschwemmungsufern und geschlossenen WAldern. Wall- 
hecken und Waldrander sind wichtig durch Einstrahlung vieler Arten 
in die Randzonen. 


Wahrend bei der Griinfuttergewinnung in Mitteleuropa nur wenige 
tierische Schaidlinge von Bedeutung sind, leidet der Samenbau unter 
vielen zusatzlichen, zum Teil nur schwer bekimpfbaren Feinden. 
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A. Kinleitung 

Die Biologie der Flughunde (Megachiroptera). insbesondere ihre 
Fortpflanzung, ist zum groBen Teil noch unbekannt. Selbst die um- 
fangreiche Zusammenfassung tiber die Biologie der Flederhunde von 
EISENTRAUT-JANSEN (1944) gibt nur einen vorlaufigen Uberblick und 
beruht vielfach nur auf Gelegenheitsbeobachtungen. Durch unsere 
Arbeiten (M6HRES u. KuLzEeR 1956) tiber die Orientierung der Flug- 
hunde und itiber die Erzeugung der Ultraschall-Orientierungslaute bei 
Flughunden (KuLzER 1956) hatte ich Gelegenheit, Flughunde in Afrika 
an Ort und Stelle zu beobachten. Ich habe Flughunde der Gattung 
Rousettus Gray unter Bedingungen, die ihren natiirlichen Lebens- 
raumen weitgehend entsprachen, fiir Versuchszwecke im Laboratorium 
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gehalten. Von entscheidender Bedeutung war, daB es unter diesen 
Bedingungen gelungen ist, die Tiere zur Nachzucht zu bringen. Ihre 
Fortpflanzungsbiologie und das jugendliche Orientierungs-Verhalten 
konnten nur im Laboratorium einer genauen Analyse unterzogen 
werden. Beim Vergleich mit der Fortpflanzung und der Jugendent- 
wicklung der Mikrochiropteren (E1IsENTRAUT 1936a, MOHRES 1953a) 
ergaben sich Unterschiede, die fiir die vergleichende Ethologie und 
die phylogenetische Stellung der Megachiroptera von Bedeutung sind. 
Ferner konnten die Lebensgewohnheiten der Tiere, ihre Ernahrung, 
die soziale Bedeutung des Geruchsinnes sowie das Heimfindevermégen 
untersucht werden. 

Die Arbeiten wurden geférdert durch Mittel der Deutschen Forschungsge- 
meinschaft, die mir durch Herrn Prof. MéuRes zur Verfiigung standen, durch 
das U.S. Naval Medical Research Unit Nr. 3 in Kairo und durch die East African 
Veterinary Research Organization in Muguga (Kenia). Fiir wertvolle Hinweise 


danke ich Herrn Prof. M6nrzs, fiir unersetzliche Hilfe in Afrika Dr. H. Hooc- 
sTRAAL, dem Leiter des Dep. of Medical Zoology des U.S. Namrvu 3 in Kairo 


B. Freilandbeobachtungen 

Nach EIsENTRAUT-JANSEN (1944) besitzen die Flughunde der Gat- 
tung Rousettus die weiteste Verbreitung unter den Megachiropteren. 
Vom Norden bis zum Sitiden Afrikas, tiber Madagaskar, Stidarabien 
bis zu den Inselarchipelen des Pazifischen Ozeans reicht ihr. Verbrei- 
tungsgebiet. Als einzige Gattung dringen sie sogar tiber Afrika nach 
Norden hinaus bis zur Insel Cypern, nach Palastina und in die stidliche 
Tiirkei vor. Meine Beobachtungsorte lagen in Agypten (Kairo und 
Assuan) und in Kenia (Naivasha und Mombasa). 

Die Flughunde der Gattung Rouwsettus bewohnen Hoéhlen und alte 
Bauwerke, durchwegs dunkle Raumlichkeiten. In Kairo konnte ich 
im Verlaufe von August bis November eine aus mehreren hundert 
Tieren bestehende Kolonie von Rousettus aegyptiacus regelmaBig be- 
obachten. Die Tiere hatten sich als Tagesquartiere 5—10m_ hohe 
Gewolbe unter einer alten Moschee ausgesucht. In den Spalten zwischen 
Mauerwerk und Stiitzbalken hingen die Flughunde in dichten Schwarmen 
beisammen!. Sie bevorzugten stets die dunkelsten Ecken. Durch 
Fenster und Tore standen diese Raiume mit der AuSenwelt in Ver- 
bindung. Die Offnungen an der Westseite in Richtung zum Niltal 
wurden zum Ausflug beniitzt. So oft ich die Kolonie aufsuchte, hdrte 
ich schon in 30m Entfernung lautes Gekreische; wenn mich die Tiere 
bemerkten, verstummte der Larm, und sie verkrochen sich in die 


1 Die Tiere hingen so dicht aufeinander, da man sie nur an ihren Képfen 
unterscheiden konnte. Aus diesem Grunde habe ich den Ausdruck ,,Schwarm‘ 


gewahlt. 
25* 
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hintersten Winkel. Nach wenigen Minuten hatten sie sich wieder 
beruhigt, und das Gekreische begann erneut. Seine Ursache war in 
der Dunkelheit nicht zu erkennen. Von Zeit zu Zeit wurde der Larm 
wieder von einer kurzen Stille unterbrochen. BatTE (1903) machte 
ahnliche Beobachtungen. 

Um die Zusammensetzung der Kolonie zu untersuchen, wurden 
Flughunde in regelmaBigen Abstinden gefangen. Unter diesen Tieren 
befanden sich beide Geschlechter, trachtige Q2 und 9292 mit groBen 
und kleinen Jungen an der Brust. Die Frage, ob die Flughunde der 
Art Rousettus aegyptiacus eine eng begrenzte Fortpflanzungsperiode 
wie die mitteleuropdischen Fledermause besitzen und ob sie nach 
der Geburt ihrer Jungen 99-Kolonien (Wochenstuben) bilden, mu8 
verneint werden?. 

Auch bei einer in Gefangenschaft gehaltenen Kolonie von 16 Tieren 
konnte ich nie beobachten, daB sich die Q2 mit ihren Jungen von 
den iibrigen Tieren absonderten, wohl aber, wie sich bisweilen eines 
der Muttertiere in einen anderen Kafig verzog, um den Kopulations- 
versuchen der ¢¢ zu entgehen. 

Nach Einbruch der Dunkelheit sieht man in mondhellen Nachten 
die Flughunde vor den Fruchtbaéumen, vorwiegend an Sykomoren 
(Maulbeerfeigenbaume) herumfliegen, wie sie im Riittelflug sekunden- 
lang davor verharren und blitzschnell daran landen. Ihre ,,hangelnde“‘ 
Fortbewegungsweise erméglicht ein sicheres und rasches Klettern in 
den Zweigen. Sie strecken dabei nach allen Richtungen ihre Nase aus 
und schnuppern, bis sie die Friichte gefunden haben. Am Morgen 
findet man unter diesen Baumen die Uberreste der zerkauten Friichte. 

Im Sommer 1956 konnte ich wahrend einer Ostafrika-Reise Flug- 
hunde der Gattung Rousettus in zwei weiteren Tagesquartieren beob- 
achten. In einer Felsenschlucht des Rift-Tales bei Naivasha fand ich 
sie in einer 8m hohen Hohle, die man nur nach miihsamem Aufstieg 
erreichen konnte. In einer Felsnische hingen 15 Flughunde dicht 
beisammen. Die Tiere waren auBerordentlich scheu und flogen, nach- 
dem ich sie mit dem Scheinwerfer anleuchtete, sofort aus der Héhle. 
Sie landeten einzeln etwa 100m entfernt unter einer unzuganglichen 
Felswand. Vermutlich handelte es sich um die Art Rousettus kempi 
(THOMAS), eine vorwiegend im Gebirge lebende Art, die von den Siid- 
hangen des Mt. Elgon noch in 2000 m Hohe bekannt ist (SwyYNNERTON 
1953). 

Kine grofe Kolonie von Rousettus leachit (A. Smira) fand ich in 
einer Héhle an der ostafrikanischen Kiiste siidlich von Mombasa. Die 
Flutwelle des Meeres hat entlang der Kiiste zahlreiche Héhlen aus- 


* E1sentravt (1944) fand bei den aus einer Kolonie von Rousettus angolensis 
erbeuteten 17 Tieren nur 29 und Junge und schloB daraus, daB diese Flughunde, 
ahnlich wie die 99 der Mikrochiropteren eine ,,Wochenstube“ bildeten. 
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gewaschen, die unmittelbar am Meer, teilweise auch etwas landein- 
warts liegen. Sie sind oft mit knietiefem Schlick ausgefiillt und nur 
schwer zuganglich. Sie sind labyrinthartig und besitzen zahlreiche 
Eingange, bisweilen sogar mehrere Stockwerke und bieten Tausenden 
von Fledermausen und Flughunden tagsiiber Unterschlupf. Die Lebens- 
raume innerhalb einer Hohle sind gestaffelt: Im Dammerlicht des 
Kinganges hangen in den Felsnischen an der Decke die Flughunde. 
Die folgenden 20m sind vorwiegend von Fledermausen der Gattung 
Taphozous besetzt; in den vollig dunklen Gangen — oft iiber 100 m 
vom Hingang entfernt — leben in uniibersehbaren Mengen Fleder- 
mause der Gattungen Rhinolophus, Hipposideros und Triaenops (Huf- 
eisennasen, Blattnasen und Dreizacknasen). Diese Tatsache steht mit 
den unterschiedlichen Flug- und Orientierungsleistungen der einzelnen 
Gattungen im Zusammenhang. Auch hier konnte ich Flughunde fangen 
und fiir spaitere Untersuchungen mit nach Europa bringen. 

Da die Flughunde in ihren Tagesquartieren nur sehr schwer und 
nicht ohne standiges Storen der Kolonien zu beobachten sind, sich 
bei Nacht aber fast jeglicher Beobachtung entziehen, schien es mir 
ratsam, ihre Biologie unter geeigneten Laboratoriumsbedingungen zu 
untersuchen. 


C. Untersuchungen an Flughunden in Gefangenschaft 


Haltung: Im Laufe der Untersuchungen wurden die Tiere in verschieden 
groBen Kafigen gehalten. Fiir die Beobachtung am giinstigsten erwies sich ein 
Drahtkafig von 111m, dessen Vorderwand zur Halfte herausgenommen 
werden konnte. Den Tieren stand dann ein Flugraum von 6 x 4 x 2m zur Ver- 
fiigung. Fiir eine normale Haltung sollte diese Flugraumgré8e nicht unterschritten 
werden, da die Tiere sonst nicht mehr geniigend lange fliegen kénnen. Die Be- 
obachtung erfolgte bei Daimmerlicht von einer Kabine aus oder im Kafig durch 
eine in die Vorderfront eingefiigte Wand, die mit eimem Sehschlitz versehen war. 
Dies war notig, da die Tiere selbst nach jahrelanger Gefangenschaft noch scheu 
sind und auf jede Bewegung mit einer ,,Schreckreaktion‘‘ antworten. 

Die aktive Phase des Flughund-Lebens beginnt erst bei Nacht. Bis es 
gelang, durch langeren Wechsel der Lichtverhaltnisse den Tag- und Nachtrhyth- 
mus umzustellen, lieBen die Tiere ihr Futter am Tage unberiihrt. Von dieser 
Zeit an aber nahmen sie die Friichte auch am Vormittag, wodurch die Beobach- 
tungen erleichtert wurden. Als Futter erhielten die Tiere Bananen, Apfel und 
Haferflockenbrei. Eine Glasschale mit Wasser diente als Tranke. Das weit- 
maschige Drahtgitter des Kafigs bot den Tieren beim Klettern Halt und gute 
Lande- und Startbedingungen. Im Flugraum waren Tiicher und Tiillnetze ge- 
spannt, die das An- und Abfliegen ebenfalls erleichterten. Auf Kinzelheiten soll 
an entsprechender Stelle eingegangen werden. 

Die gehaltenen Tiere gehéren den Arten Rousettus aegyptiacus (EK. GEOFFROY) 
und Rousettus leachi (A. SMITH) an. 


I. Der Flughundschwarm 


Ein Schwarm von 16 Tieren wurde 43 Tage lang im Kafig und im 
Flugraum abwechselnd bei Tag und Nacht beobachtet. Da die Tiere 
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frei aus und ein fliegen konnten, darf ihr Verhalten mit dem der frei- 
lebenden Tiere mit Ausnahme der weiten Ausfliige verglichen werden. 

Die Flughunde hangen wahrend der Ruhezeit (in der Natur tags- 
iiber) in dunklen Ecken dicht beisammen. Gelegentlich beiBen sich 
die Nachbartiere und kreischen dabei sehr laut. Wenn das Licht im 
Raum ausgeschaltet wird (entspricht der Abenddimmerung), werden 
die Tiere aktiv (Abb. 1). Sie riicken auseinander, putzen sich, fliegen 
aus dem Kafig und bege- 
ben sich auf Futtersuche. 
Sobald sie die Friichte 
gefunden haben, fliegen 
sie mit einem Maul voll 
an ihre Ruheplatze zu- 
rick und zerkauen sie 
dort, um sogleich wieder 
auszufliegen und neue 
Nahrung zu holen. Die 
flugaktive Zeit kann bis 
hee Gh Ly rt Are NR So zu einem halben Tag 


Abb. 1. Hin Flughundschwarm (Rousettus aegyptiacus) dauern. Registriert man 

kurz nach Kinbruch der Dammerung; die Tiere sind innerhalb 24 Std die Zahl 

ausflugbereit. (Die beiden Tiere rechts in > ‘ 4 
Kampfstellung.) der Fliige, so zeigt sich, 


daB bei Einbruch der 
Dammerung und nach Auffinden der Nahrung die Flugaktivitat am 
eroBten ist. Hernach riicken die Tiere wieder zu einem Schwarm zusam- 
men. Sie putzen sich stundenlang, streiten miteinander um die Ruhe- 
platze und um Futterreste. Sie beschniiffeln jeden Neuankémmling; 
erst nach dieser Priifung darf er sich dem Schwarm nahern. Jedes 
Geradusch erschreckt die Tiere so sehr, daB sie sofort noch enger 
zusammenrticken. Im Schwarm verbringen die Tiere ihre Ruhezeit; 
sie schlafen nur sehr leicht. Haufig kommt es dabei zu Platzkampfen. 
Die Ruhezeit dauert bis zum Einbruch der nachsten Abenddimme- 
rung. 


IT. Bewegungsverhalten 


1. Nahrungsaufnahme, Futter- und Platzkimpfe. Die Tiere fliegen 
zum Futterplatz, nehmen mit dem Maul an Friichten so viel sie tragen 
kénnen (Abb. 2) und fliegen dann wieder an einen ihrer Ruheplatze 
zuriick. Sie ergreifen mit einem Hinterfu8 — den sie wie eine Hand 
gebrauchen kénnen — die Nahrung und beifen Stiick um Stiick davon 
ab. Das ausgekaute Fasermaterial der Friichte wird als kleiner Ballen 
wieder ausgespuckt. Nach der Fiitterung fliegen die Tiere zur Tranke, 
setzen sich auf ihre Unterarme gestiitzt an die Wasserschale und trinken 
mit raschen Zungenbewegungen, ahnlich wie Hunde. Wahrend jeder 
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Fitterung konnte ich Kampfe zwischen den Tieren, die Friichte holten, 
und den an den Ruhepliatzen zuriickgebliebenen beobachten. Der 
Angreifer umfaBt das andere Tier mit der Daumenkralle am Hals, 
zieht es heran und versucht ihm das Bananenstiick aus dem Maul 
zu reiBen. Das angegriffene Tier wehrt sich, wird aber meist beraubt. 
Es schlagt mit abgespreizten Unterarmen auf den Angreifer ein. Diese 
Streitigkeiten um die Nahrung sind so auffallend und regelmaBig, 
daB man sie als Ma fiir die Aktivitit der Tiere werten kann. Aus 
der Tabelle 1 geht dies anschaulich hervor. 


Bisweilen wirkt der 
Kampf auf die unbetei- 
ligten Tiere ansteckend, 
so daB ein Kampf aller 
gegen alle _ entsteht. 
Wieweit diese Verhalt- 
nisse auf  freilebende 
Tiere tibertragen werden 
diirfen, ist noch nicht 
klar. Eine wichtige Tat- Beggege 
sache ist jedoch, daB Abb. 2. Ein ARughend am Futterplatz 
die jungen Flughunde 
auf diese Weise zum erstenmal an der Wrichtenahleert teilnehmen, 
indem sie den erwachsenen Tieren Stiicke davon aus dem Maul entreiBen. 
Oft kommt es am Futterplatz selbst zu Kampfen. Alte Tiere setzen 


Tabelle 1. Beginn der Fiitterung 9°°, Ende gegen 13°. Um 13° war nahezu alles 
Futter aufgefressen 


Zeit von 
13 14 U5 
bis | bis bis 
14 15 16 


bis 


Zahl der Kampfe 


sich an den Futterplatz und fressen dort ununterbrochen. Sobald 
ein jiingeres Tier kommt, richtet sich das alte auf und knurrt es mit 
aufgesperrtem Maul so lange an, bis dieses wieder abfliegt. 

Im Ruhezustand kommt es oft zu heftigem Streit um den Platz 
im Schwarm. Die Kampfstellung ist auch hier charakteristisch: Das 
Maul ist weit aufgesperrt, der Kopf nach vorne gestreckt und die Fligel 
vom Koérper abgespreizt. Der Daumen mit seiner scharfen Kralle ist 
steil aufgerichtet. Mit lautem Kreischen und Knurren gehen die Tiere 
aufeinander los und bedrohen sich. Der Kampf ist mit dem letzten 
Laut beendet; die Tiere vertragen sich wieder oder suchen einen anderen 
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Ruheplatz. Es besteht kein Zweifel, daB sich die freilebenden Flughunde 
an ihren Schlafplaitzen ahnlich verhalten. Die Kampflaute sind in 
beiden Fallen die gleichen’. Das Oszillogramm (Abb. 3a) zeigt den 
gerduschhaften Aufbau des Kampf-Lautes. In den Bereich von 6 bis 
30 kHz ist er besonders intensiv. 

Die Flughunde waren monatelang am Vormittag zur gleichen Zeit 
gefiittert worden. Blieben die Friichte linger als bis zur gewohnten 
Stunde aus, so fingen die Tiere an, sehr hohe ,,Trillerlaute~ zu rufen. 
Die gleichen Laute konnte ich auch héren, wenn sie Futter erwarteten, 
es aber nicht erreichen konnten. Ein Oszillogramm zeigt (Abb. 3b), 


Q0/sec 


Abb. 3a u. b. a Oszillogramm eines Kampflautes; Filmgeschwindigkeit 100 cm/sec (zu 
lesen von links nach rechts). b Oszillogramm eines ,,Trillerlautes‘‘; Filmgeschwindigkeit 
100 cm/sec 


daB es sich um geraéuschhafte Laute von gleichmaBigem Aufbau handelt. 
Ihr Frequenzspektrum reicht vom hoérbaren bis in den Ultraschall- 
bereich. Sie werden bis zu 36mal in der Sekunde wiederholt. Diese 
Lautserien versetzen die Schwarmgenossen in groBte Aufregung. Ihre 
biologische Bedeutung ist noch unklar. 

2. Fortbewegung. Die Flughunde bewegen sich mit Hilfe der FuB- 
und Daumenkrallen schnell und sicher in den Zweigen der Baume und 
an rauhen Felswinden. Die Tiere krabbeln dabei mit allen vier Ex- 
tremitaéten, wobei sie die beiden Daumenkrallen wie Klammerhaken 
verwenden und eine jeweils vor die andere setzen. Fast ebenso schnell 
kommen sie auch auf ,,hangelnde Weise‘ nur mit den Hinterbeinen 
vorwarts. Am Boden bleiben sie dagegen nur zum Trinken; hier be- 
wegen sie sich mithsam und unbeholfen durch AbstoBen mit den Hinter- 
beinen, wobei sie die Unterarme als Stiitze gebrauchen. Gewandt und 
sicher ist ihr Flug. Wie bei den Mikrochiropteren (EISENTRAUT 1936b) 
lassen sich auch bei den Flughunden Ruderflug, Riittelflug und Gleitflug 


* Die LautauBerungen der Flughunde wurden iiber ein Mikrophon (Frequenz- 
breite bis 15 kHz) mit einem Grundig-Tonbandgerat aufgenommen und iiber 
einen Hlektronenstrahl-Oszillographen (Philips GM 5654) mit der Voigtlander 
Philips Registrierkamera (FE 106) gefilmt. Soweit es notwendig war, wurden 
die Laute iiber ein Ultraschallmikrophon (Frequenzbreite 20—100 kHz) direkt 
aufgenommen und registriert. Die Ermittlung der Frequenzen erfolgte mit dem 
Frequenzanalysator von Pimonow, Type Af nd Nr. 124. 


—_— 
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unterscheiden. Die Fliigelhaltung wahrend des Fluges ist von der der 
Kleinfledermause verschieden. Eine Serie von nachgezeichneten Elek- 
tronenblitz-Aufnahmen zeigt (Abb. 4a—i), daB der Niederschlag der 
Fligel mit weitausgespannten Flughauten erfolgt (a—d); die Korper- 
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Abb. 4a—i. Nach Elektronenblitz-Aufnahmen gezeichnete Flugphasenbilder 


( 
‘ 


achse liegt schrig, der Kopf ist etwas hoher als die Hinterbeine. Die 
Fliigel bleiben ausgespannt, bis sie die Horizontalebene des Korpers 
unterschritten haben. Im Gegensatz zu den Kleinfledermausen beginnt 
nun der Aufschlag, indem sich Arm und Handgelenke nach einwarts 
drehen (e—f) und die Fliigelflache und damit den Luftwiderstand 
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wesentlich verringern. Sobald sie den héchsten Punkt erreicht haben, 
werden sie wieder voll ausgebreitet. Eine besondere Bedeutung hat 
der Riittelflug fiir die Flughunde (h—i). Auf der Nahrungssuche ver- 
harren die Tiere sekundenlang im Flug auf der Stelle, um den Duft 
der Friichte zu priifen. In gleicher Weise priifen sie vor der Landung 
auch den Ruheplatz. Die Kérperhaltung andert sich beim Riittelflug: 
Das Tier richtet sich bis zu 45° auf; wahrend des Fliigelabschlages 
sind Arme und Beine leicht abgespreizt, beim Hub werden die Fliigel 
wieder eingefaltet. Die Steuerung des Fluges erfolgt mit den Trag- 
flachen. Wie Abb. 4g 
zeigt, kann der Fliigelab- 
schlag mit veranderlicher 
Amplitude erfolgen, was 
zu einer Anderung der 
Flugbahn fthrt. Die 
unterschiedliche —_—_ Bein- 
stellung wahrend des Flu- 
ges laBt vermuten, daB 
auch die Beine mit 
ihrer Flughaut an der 
Steuerung beteiligt sind. 
Streckenweise fliegen 
die. Tiere im Gleitflug, 
vor allem den letzten 
Flugabschnitt vor der 
Landung. Die Fligel 
bleiben dabei horizontal 
ausgestreckt. Nach Mes- 
Abb. 5. Abflugbereites Tier sungen mit der Stopp- 

uhr erreichen sie eine 

Fluggeschwindigkeit von 4,4 m/sec (M6HRES u. Kunzer 1956). Die 
Flughunde landen in ,,Kopfaufwartsstellung‘‘, wobei sie sich mit den 
Daumenkrallen und mit den HinterfiiSen an der Unterlage festhalten. 
Erst wenn sie mit den Hinterfii®en sicheren Halt gefunden haben, 
lassen sie die Daumenkrallen von der Unterlage los und hangen dann 
normal ,,kopfabwarts*. Kurz vor dem Abflug dreht sich das Tier um 
180° (Abb. 5) und spreizt dabei die Fliigel so weit ab, daB sie fir den 
ersten Fligelaufschlag schon vorbereitet sind. Hangen die Tiere frei 
an der Decke, so pendeln sie vor dem Abflug lebhaft hin und her, drehen 
sich nach allen Seiten und senden Ultraschall-Orientierungslaute aus. 
Das Pendeln vor dem Start ist vor allem bei Jungtieren ausgeprigt. 
Sie stellen sich dabei in die richtige Fluglage ein und suchen sich einen 
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geeigneten Flugweg. Altere Tiere beginnen noch in der Startstellung 
mit dem ersten Fliigelschlag. Gute Lande- und Startplatze werden — 
sind sie einmal erkannt — immer wieder beniitzt. Die Wendigkeit 
wahrend des Fluges ist erstaunlich. Jungtiere mit einer Fliigel- 
spannweite von 50cm flogen, ohne anzustoBen, durch eine KAfig- 
ture von 20x25cm. Auch landeten sie nach kurzem Riittelflug 
auf einer entgegengehaltenen Hand, aus der sie Futter abholen 
konnten. 

3. Putzbewegungen. Nach jeder Fiitterung putzen sich die Tiere. 
Dabei werden nicht nur die Nahrungsreste aus dem Fell entfernt, 
sondern der ganze Kérper wird einer griindlichen Reinigung unter- 
zogen. An erster Stelle stehen die Flughéute. Die Finger werden 
dazu abgespreizt und die Flughaut facherformig ausgebreitet. Das 
Tier beleckt minutenlang die Innen- und AuBenseite, besonders die 
Rander, die Fligelspitze und das Handgelenk. Wahrend der eine Arm 
gesdubert wird, wird er vom zweiten mit der Daumenkralle festgehalten. 
Auch die Daumen werden intensiv beleckt und anschlieBend die Krallen 
durch die Zaihne gezogen. Wo die Zunge nicht mehr hinreicht, helfen 
die Hinterfiie aus. Mit ihrer Hilfe werden die Ohrmuscheln gereinigt. 
Die Genitalregion, die HinterfiiBe und die Krallen werden ebenfalls 
beleckt, letztere auch durch die Zahne gezogen. Zur Sauberung des 
Riickenfelles legt das Tier einen Hinterfu8 um 180° nach riickwarts 
um. Da die Flughunde ausgesprochene Gesellschaftstiere sind, ist 
der Verbreitung von Parasiten unter ihnen kaum eine Grenze ge- 
setzt. Die neu gefangenen Tiere sind oft voller Milben, Zecken und 
Nycteribien. Die griindliche und haufige Reinigung ist daher ver- 
standlich. 

4. Schreckreaktion. Auf rasche Bewegungen, Gerausche und plotz- 
liches Licht reagiert ein Flughundschwarm mit einer Schreckreaktion. 
In wenigen Sekunden krabbeln die Tiere in die dunkelste Ecke des 
Kafigs, unter natiirlichen Bedingungen in Felsnischen und _hinter 
Balken, und riicken so eng wie nur moglich zusammen (Abb. 6). Durch 
Anziehen der Beine heben sie ihren Korper ganz an die Decke des 
Kafigs und sehen dann aufmerksam der Gefahr entgegen. Kommt 
man ihnen zu nahe, so beiBen sie sehr kraftig, oder der Schwarm lést 
sich rasch auf und fliegt ab. Diese Situation entspricht dem Massen- 
abflug aufgestérter Flughunde in den Héhlen. Die Schreckreaktion 
konnte ich den Tieren auch nach vierjahriger Gefangenschaft nicht 
abgewohnen. 

5. Ruhestellung. Die Ruhestellung der Rousettus-Flughunde gleicht 
der von anderen Flughundarten. Sie hangen sich an einem oder beiden 
Beinen auf und legen die Flughaute in den Hand- und Armgelenken 
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eingefaltet um den Kérper. Ihr Schlaf ist so leicht, daB sie schon 
beim leisesten Gerausch erwachen und dann minutenlang nach allen 


Abb. 6. Schreckreaktion Abb. 7. Ruhestellung 


Richtungen horchen, um die Stérung ausfindig zu machen. Als 
Schlafplitze werden nur dunkle Ecken beniitzt (Abb. 7). 


III. Das Fortpflanzungsverhalten 
1. Begattung. Sowohl inn Schwarm als auch bei einzeln gehaltenen 


Flughundpaaren konnte ich das sexuelle Verhalten der Tiere beobachten. 
Kin Protokollauszug soll dies veranschaulichen : 


Kafig A: 29.4.57, 179°: 15 Tiere haingen an der Kafigdecke. Eines der 
3d hangelt sich an ein 2 heran und drangt es von den iibrigen Tieren ab. Es 
packt das 9 beim Nacken (NackenbiB), dréngt sich auf semen Riicken und um- 
klammert es von beiden Seiten mit den Armen. Die Fliigel sind leicht abgespreizt, 
und das ist zur Halfte von der Flughaut des 3 bedeckt. Das 9 kreischt und 
wehrt sich gegen die Umklammerung und gibt dann plétzlich ,,fiepende*‘ Téne 
von sich. Das § knurrt und beginnt sofort, mit seinen Fliigeln auf das 2 einzu- 
schlagen (Abb. 8). Sobald sich das Q2 beruhigt hat, héren die Schlage wieder 
auf; das 2 bleibt aber fest von den Armen des ¢ umschlossen. Dieser Kampf 
wiederholt sich immer wieder. Das 3 beleckt sein erigiertes Genitalorgan und 
unmittelbar darauf die Schnauze des 2. Es zittert dabei vor Aufregung (Abb. 9 
und 10). Dann folgt erst die eigentliche Begattung: Das 3 beiBt sich erneut 
am Nacken des 92 fest und drangt sich ganz auf seine Riickenseite; das 2 krallt 
sich am Bauchpelz des $ mit den HinterfiiBen fest. Das schlauchférmige mann- 
liche Genitalorgan wird nun von riickwarts zwischen den Beinen des 9 zu dessen 
Genitaléffnung gebracht. Das 92 wehrt sich in diesem Augenblick noch einmal 
energisch und ,,fiept’‘ dabei jammerlich. Nach einigen Suchbewegungen dringt 
der Penis in die Vagina ein und mit wenigen ruckartigen StéBen erfolgt die Samen- 
entleerung. Sofort beginnt das 9, das eingefiihrte Genitalorgan des $ zu belecken, 
und die Verbindung lést sich wieder. Das 3 gibt aber das 9 noch nicht frei; es 
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wird weiter unter den Fliigeln festgehalten. Dabei beginnt es erneut zu , fiepen‘ 
und wird vom ¢ wieder heftig geschlagen. Es erfolgt eine zweite, spater noch 
eine dritte Begattung. 

In den drei folgenden Tagen haben sich die beiden Tiere wiederholt 
begattet. Dann wurden sie nicht mehr beieinander gesehen. Der Zu- 
sammenhalt zwischen Mannchen und Weibchen ist nur auf die Begat- 
tungszeiten beschrankt!. Das Verhalten der Tiere vor und wahrend 
der Kopulation ist einer ,,Vergewaltigung sehr ahnlich. Das @ ver- 
sucht stets, dem $ zu entkommen, und wehrt sich energisch gegen 


Abb. 8. Parchenbildung: Das ¢ halt das 2 unter der Flughaut; sobald sich das @ 
dagegen wehrt, wird es vom d6 mit den Fliigeln geschlagen 


Abb. 9. Das ¢ beleckt sein Genitalorgan; das ¢ wird dabei festgehalten 


Abb. 10. Das ¢ beleckt die Schnauze des ? und hilt es dabei mit beiden Fliigeln. 
Unmittelbar darauf erfolgt die eigentliche Begattung 


dessen Umklammerung. Das ¢ versucht dagegen, das 2 mit allen 
Mitteln zu halten und in Paarungsbereitschaft zu bringen. Auch der 
Geruchsinn tritt hier in den Dienst der Fortpflanzung. Erst wenn 
das Mannchen minutenlang sein Genitalorgan und unmittelbar darauf 
die Schnauze des Weibchens beleckt hat, erfolgt die Kopulation. Greift 
ein anderes Mannchen in dieser Situation an, so wird es mit lautem 
Kreischen abgewehrt. Besonders eindrucksvoll sind die LautéuBerungen 
des Paares vor und wahrend der Begattung: Im Gegensatz zu allen 
iibrigen von den Flughunden erzeugten Lauten, die geriuschhaft sind, 
besitzen die ,,Fieplaute‘‘ tonhaften Charakter. Das Oszillogramm (Abb. 11) 
laBt dies klar erkennen. Die Frequenz der Laute ist jedoch nicht immer 
gleich. Die Frequenzspektrogramme ergaben 1500, 2000 und 5000 Hz. 
Das ,,Fiepen‘‘ des 9 driickt eine ablehnende Haltung dem ¢ gegentiber 
aus. Das ¢ gerat dabei jedesmal in grofe Aufregung und schlagt sofort 
auf das 9 ein. Das Geschrei, welches dabei vom 3 produziert wird, 


1 Bei einzelnen in Gefangenschaft gehaltenen Flughundpaaren ist jedoch ein ge- 
wisser Zusammenhalt auch wahrend der Brutpflege zu erkennen. 
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hért sich wie ein Knurren an und ist dem normalen Kampfgeschrei 
ahnlich. Ein Oszillogramm (Abb. 12) zeigt den geréuschhaften Aufbau 
dieses Lautes. 

Vergleicht man die wenigen Angaben tiber das Fortpflanzungsver- 
halten der Mikrochiropteren (EISENTRAUT 1936a u. 1937) mit dem der 
Flughunde der Gattung Rousettus, so stimmen sie in beiden Gruppen 
im wesentlichen tiberein. Die Begattung erfolgt in der fiir Saugetiere 
charakteristischen Weise vom Riicken her. Altere Untersuchungen von 
Kocu (1862/63) an Pipistrellus pipistrellus, wonach die Begattung von 
vorne erfolgen soll, bediirfen der Uberpriifung. 
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Abb. 1la u. b. Oszillogramm eines Fieplautes des 92: a Filmgeschwindigkeit 100 cm/sec. 
b Ausschnittbild; Filmgeschwindigkeit 202 cm/sec 
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Abb. 12. Angriffslaut des d wihrend der Begattung; Filmgeschwindigkeit 100 cm/sec 


2. Das Neugeborene und das Muttertier. Methode: Zur besseren Beobachtung 
wurden zwei Flughundpaare, ein einzelnes Muttertier und deren Junge in drei 
Kafigen (70 x 60 x 50 em) getrennt gehalten. Im Verlauf von 16 Monaten konnte 
die Entwicklung der Jungen verfolgt werden. Da die Kopulationen unregel- 
maBig stattfanden, ist eine genaue Zeitangabe iiber die Trachtigkeitsdauer noch 
nicht méglich, Ich vermute, da sie mindestens 4 Monate dauert. Die Kafige 
blieben in den ersten Wochen nach der Geburt verschlossen, um ein Abwerfen 
der Jungen bei den fortwahrenden Streitigkeiten mit fremden Tieren zu ver- 
meiden. Sobald die Jungen fliegen konnten, durften sie alle Kafige aufsuchen 
oder sich zum Schwarm gesellen. Eines der 992 lebt schon iiber vier Jahre in 
Gefangenschaft und hat bereits das dritte Junge geboren. Es lie® sich ohne 
Gegenwehr anfassen, was fiir die Untersuchungen besonders giinstig war. 


Um die Tiere nicht durch Licht zu beunruhigen, habe ich den ersten 
Teil der Geburt nicht beobachtet!. Dagegen konnte das Verhalten 
des Neugeborenen, das noch an der Nabelschnur hing, verfolgt werden. 
Das blinde, aber bereits mit einem dichten Haarkleid versehene Junge 


1 Uber die Geburt der Flughunde gibt es nur wenige Angaben. EIsENTRAUT 
(1944) fiihrt eine Reihe tiergirtnerischer Beobachtungen iiber die Fortpflanzung 


der Flughunde an, von denen die von Wunprrtice (1891) am zuverlassigsten 
erscheinen. 
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hing an der Nabelschnur wie an einem Seil und kletterte am Bauch 
des Muttertieres herum, bis es nach einigen Minuten die Zitze gefunden 
hatte. Es bi® sich sofort daran fest. Die nun folgende Nachgeburt 
wurde vom Muttertier und einem herbeieilenden Mannchen aufgefressen. 
Das Gewebe wurde wie die Nahrung erst mit den Zahnen zerquetscht 
und dann ausgelutscht. (Ein Verschlingen von gréBeren Brocken ist 
aus anatomischen Griinden — die Schlundwege sind au8erordentlich 
eng — nicht mdglich.) Die Totallange! des Neugeborenen (Abb. 13) 
betrug 62mm (der Schwanz 6mm), die des Muttertieres 115 mm. 
Der Kopf des Jungen ist lang, 
und die Nasalregion tritt beson- 
ders stark hervor. Am zweiten 
Tag nach der Geburt wog das 
Junge 22,5g, das Muttertier 127,5¢. 
Aus dem Zahnfleisch von Ober- 
und Unterkiefer des Jungen ragen 
nadelspitze, nach riickwarts ge- 
richtete Zahnchen (im Oberkiefer 
8, im Unterkiefer 10) hervor. Diese 
Zahnchen sichern dem Jungen 
festen Halt an der Zitze des Abb. 13. Neugeborener Rousettus aegyptiacus 
Muttertieres. Sie bleiben wahrend 

der postembryonalen Entwicklung noch neben dem definitiven 
GebiB erhalten und ragen dann zwischen den Zahnen hervor 
(Friant 1951). Nur mit Gewalt kann das Maul des Jungen an der Zitze 
gedfinet werden. Besonders groB und scharf sind die Fufkrallen des 
Neugeborenen, mit deren Hilfe es sich am Bauch des Muttertieres 
festhalt. Ein Klammerinstinkt beherrscht das Leben des Jungen voll- 
kommen und stellt eine weitere Sicherung fiir den Zusammenhalt 
zwischen Muttertier und Jungem dar. Zum Schutze des Jungen ent- 
faltet das Weibchen einen Fligel so, daf& das Junge von der Flughaut 
vollig umschlossen wird. Es ruht dabei mit dem Kopf in der Beuge 
des Fliigel-Handgelenkes. Von ANDERSON und Ds Winton (1902) 
werden fiir Rousettus aegyptiacus als Wurfzeiten Februar und Marz 
angefiihrt. Da8 diese Vermutung nicht aufrechterhalten werden 
kann, haben bereits die Freilandbeobachtungen gezeigt. In Gefangen- 
schaft wurden inzwischen 8 Junge von Februar bis November geboren. 
Die untersuchten freilebenden wie in Gefangenschaft gehaltenen Mutter- 
tiere hatten stets nur ein Junges. 

3. Die Entwicklung des Jungen und die Brutfiirsorge. An einem 
Beispiel soll die Entwicklung des Jungen und das Verhalten der beiden 
Elterntiere geschildert werden: 

1 Totallainge = vom Scheitel bis zur Schwanzspitze (nicht gestreckt). 


388 Erwin Kuuzer: 


a) Die Friihentwicklung. Am 22.11. 56 wurde das Junge geboren. 
Als ich es bemerkte, war es bereits fest an der Zitze und im Fell des 
Muttertieres verankert und vollsténdig von dessen Flughaut bedeckt. 
Es hatte groBe Schlappohren (Abb. 14). Die Augen waren noch fest 
verschlossen. Im Laufe des Tages wechselte es mehrmals von einer 
Zitze zur anderen, ohne aber die FuBkrallen aus dem Fell des Mutter- 


Abb, 14 Abb. 15 


Abb. 14. 4 Tage altes Junges; es wird vom Muttertier mit beiden FiiBen festgehalten 


Abb. 15. 10 Tage altes Junges; die Augen sind zu einem Spalt geéffnet; die Ohren richten 
sich bereits auf 


tieres zu losen. Am 9. Tag nach der Geburt 6ffnete es zum erstenmal fiir 
langere Zeit die Augen (Abb. 15) und hielt sich mit den FuBkrallen 
an der Kafigdecke fest. Damit ist der erste Schritt in die Umwelt 
getan (Abb. 16). Am 12.'Tag sind die Ohren schon spitz aufgerichtet 
und reagieren auf Gerausche mit Drehbewegungen. Das Junge wird 
vom Muttertier mit gro8ter Sorgfalt gereinigt; Kot und Urin werden 
abgeleckt. Damit das Junge seine Flughiute zum Reinigen freigibt, 
wird es vom Muttertier mit der Nase in die Achselgegend gestoBen; 
augenblicklich reagiert es darauf mit der Entfaltung des betreffenden 
Fligels, den das Muttertier dann beleckt. 

b) Das Junge interessiert sich fiir die Umwelt. Am 16. Tag laBt es 
zum erstenmal die Zitze langere Zeit los und beginnt nach Flughundart 
sich selbst zu putzen. Es wird vom Muttertier dabei unterstiitzt. 
Dann beginnt es, mit halb abgespreizten Fliigeln hin und her zu pendeln, 
als wollte es abfliegen. Es dreht sich dabei nach allen Richtungen. 
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Seine Augen sind weit geédffnet. Am 19. Tag breitet das Junge seine 
Fligel zur vollen Spannweite aus (Abb. 17) und schligt schnell und 
kraftig damit. Wahrend dieser ,,Flugiibungen“ bleibt es aber am 
Bauch des Muttertieres hangen, das ebenfalls seine Arme spreizt, um 
dem Jungen geniigend Raum zu geben. Die Flugiibungen werden in 
den folgenden Tagen immer haufiger. Wenn das $ das Junge beschniif- 
feln will, fangt das 9 ein eigenartiges singendes Kreischen an, wor- 
auf das ¢ sofort wieder 
ablaBt. Das ° beherrscht 
die Situation vollkom- 
men. Das Oszillogramm 
(Abb. 18) dieser Abwehr- 
laute zeigt, daB es sich um 
einen lange anhaltenden 
und gleichmaBigen Ge- 
rauschlaut handelt. Am 
25. Tag verlaBt das Jun- 
ge zum erstenmal das 
Muttertier und erkundet 
seine nachste Umgebung; 
‘es kehrt aber immer 
wieder an die Zitze zu- 
rick; es ist noch ganz 
vom Klammerinstinkt 
beherrscht. Entfernt sich 
das Junge einmal etwas 
weiter vom Muttertier 
und begegnet dabei dem 
3, so beginnt es sofort 
zu ,,zirpen. Das Mutter- (eae tj + 

tier antwortet mit einem Abb. 16. Muttertier mit Jungem in Ruhestellung 
wesentlich intensiveren 

,AZirplaut*, der im Wechsel mit dem Jungen mehrfach wiederholt 
wird. In wenigen Sekunden ist das Junge daraufhin beim Muttertier 
zurick, das es mit ausgebreiteten Armen empfangt. Die Zirplaute des 
Jungen und des Muttertieres sind echte Stimmfiihlungslaute, die den 
Zusammenhalt zwischen Mutter und Kind bewirken. Ein Versuch, aus 
dem dies klar hervorgeht, sei im Protokoll-Auszug wiedergegeben: 


Ein 37 Tage altes Junges wurde von der Zitze des Muttertieres gelost, worauf 
es sofort zu ,,zirpen‘‘ begann. Das Muttertier wurde in den Kafig entlassen und 
antwortete auf jeden Laut des Jungen, das ich 6m davon entfernt (es konnte 
vom Muttertier nicht gesehen werden) in der offenen Hand hielt. Nach einer 
Minute flog die Mutter aus dem Kafig, umkreiste mich und landete beim zweiten 
Anflug neben dem rufenden Jungen auf meiner Hand. Es packte das Junge 
26 
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Abb. 18. Oszillogramm eines Abwehrlautes des Muttertieres gegen 3 ¢ wihrend der Brutpflege; Filmgeschwindigkeit 100 cm/sek 
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mit dem Maul am Kopf, biB dabei aber nicht fest zu und trieb 
es dann mit den Fliigeln an seine Brust, wo sich das Junge 
sogleich wieder festbiB. Dann flog das Muttertier mit dem 
Jungen in den Kafig zuriick. 

Bereits das Neugeborene von Rousettus aegyptiacus 
zirpt, wenn man es vom Muttertier entfernt. Es kann 
aber noch keine Ultraschall-Orientierungslaute her- 
vorbringen. Es gelang mir auch, die Zirplaute des 
Jungen nachzuahmen, worauf das vom Jungen ge- 
trennte Muttertier sofort antwortete. War das Junge 


Abb. 17. Das Junge hat seine Fliigel voll entfaltet und fiihrt rasch 
hintereinander kraftige Ruderschlige durch 


im Flugraum und das 2 im Kafig, so krabbelte es 
bei jedem Zirplaut des Jungen aufgeregt zur Kafig- 
tiire und peilte dann besonders intensiv mit Ultra- 
schall-Orientierungslauten. Die Stimmfihlungslaute 
wurden oszillographisch registriert. Es zeigte sich: a) 
Die Zirplaute des Jungen haben einen hohen Anteil an 
Ultraschall und einen geringeren Anteil an hérbarem 
Schall (Abb. 19a und b). Es handelt sich dabei um 
Gerauschlaute, die aus regelmaBig aufgebauten Ein- 
zelabschnitten zusammengesetzt sind und dadurch den 
Charakter von ,,Zirplauten‘‘ erhalten. Die Antwortlaute 
des 2 sind wesentlich intensiver und besitzen einen 
groBeren Anteil an hérbarem Schall, reichen aber eben- 
falls bis in den Ultraschallbereich. b) Vor und nach den 
Zirplauten eines 38 Tage alten Jungen sind schwache 
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aber deutliche Ultraschall-Orientierungslaute zu erkennen. Diese be- 
sitzen wie die Laute der erwachsenen Tiere einen hoérbaren Anteil, 
der von unserem Ohr als leiser ,,Klick< aufgenommen wird. Wann 
die Stimmfihlungslaute wahrend der Entwicklung des Jungen auf- 
héren, ist noch nicht geklart. Weitere Untersuchungen dariiber sind 
im Gange. 

Der Zusammenhalt der beiden Tiere wird auch dadurch gewahr- 
leistet, daB das Junge beim geringsten Gerdusch zum Muttertier flieht 
und sich festbeiBt und festkrallt. Erst nach einigen Minuten schaut 
es wieder unter der Flughaut des 9 hervor und priift, ob die Gefahr 
voruber ist. Das Muttertier hingt sich dann mit allen vier Extremi- 


a nil Fe 
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Abb. 19a u. b. Oszillogramme der Stimmfiihlungslaute: a Frequenzbereich der Auf- 
nahme bis 15 kHz; der miitterliche Laut (im Bild rechts) ist in diesem Frequenzbereich 
wesentlich intensiver als der Laut des Jungen (links). Filmgeschwindigkeit 14,3 em/sek. 
-b Stimmfiihlungslaut und Orientierungslaute des Jungen: Frequenzbereich der Aufnahme 
von 20—100 kHz. Der Stimmfiihlungslaut des. Jungen weist einen hohen Anteil an Ultra- 
schall auf (Bildmitte); rechts und links davon normale Ultraschdll-Orientierungslaute. 
Filmgeschwindigkeit 51 cm/sek 


taten an die Kafigdecke und bildet mit halbentfalteten Fliigeln eine 
Art Sack, worin sich das Junge frei bewegen kann. Sanft aber ener- 
gisch wird es bei Gefahr gehindert, diesen sicheren Platz zu verlassen. 
Mindestens 40 Tage, bei frei lebenden Tieren wahrscheinlich noch langer, 
wird das Junge beim Ausflug vom Muttertier mitgetragen. Es bleibt 
aber auch allein am Ruheplatz und wartet, bis das Muttertier zuriick- 
kehrt. 

Am 52. Tag wurde das 9 erneut begattet, das Junge blieb wahrend 
dieser Zeit allein. Hernach kletterte es auf das 3 zu und beschnupperte 
es, worauf das ¢ seine Fliigel offnete und das Junge unter seine Flug- 
haute nahm. Ein Protokoll-Auszug soll diese Situation veranschaulichen : 

Mit den Beinen hangt das Junge an der Decke, sein K6rper ist von den Flug- 
hauten des ¢ vollstandig bedeckt, ahnlich wie unter den schiitzenden Fliigeln 
des Muttertieres. Das 3 bleibt dabei ruhig und schlaft wieder ein. Das ? fangt 
an, sich zu putzen, fliegt wiederholt zum Futterplatz und holt sich dort Friichte. 
30 min wird das Junge vom ¢ festgehalten; sobald es sich rithrt, wird es abge- 
leckt. SchlieBlich wird es jedoch so rebellisch, daB es dem $ entkommt. Es krab- 
belt sofort wieder zum Muttertier, nimmt ihm ein Stiick Banane aus dem Maul 


und zerkaut es. Nun fliegt das ¢ an den Futterplatz und kommt mit emem Bana- 
nenstiick wieder zuriick. Das Junge stiirzt sich sogleich auch auf das 3 und ent- 


reiBt ihm einen Teil davon. 
26* 
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Die Ubernahme des Jungen durch das ¢ habe ich auch spater 
noch beobachtet, wobei sich das Junge erst dagegen straubte, dann 
aber so lange vom 3 beschnuppert und beleckt wurde, bis es sich unter 
seinen Fliigeln beruhigte und langere Zeit dort verblieb. Wenn das 
2 sich dem 3 naherte, wechselte das Junge wieder zum Muttertier 
zuriick. Das g versuchte wiederholt, das Junge gewaltsam unter 
seine Fliigel zu bekommen; dies scheiterte fast immer an der Abwehr 
und an der Schnelligkeit des Jungen. g und Junges legten sich auch 
Seite an Seite und blieben in Ruhestellung friedlich nebeneinander. 
Das Verhalten des ¢ gleicht seinem Verhalten wahrend der Paarungs- 
einleitung, wenn es das 9 unter seiner Flughaut halt. Es ware denkbar, 
daB ein ¢ den Schutz fiir das Junge so lange titbernimmt, bis das 9 
gentigend Nahrung zu sich genommen hat. Dieser Fall ist um so er- 
staunlicher, als das 9 normalerweise eine Beritithrung des Jungen durch 
das ¢ nicht gestattet und sofort heftig zu kreischen beginnt. Das ¢ 
1a48t dann sofort vom Jungen ab. 

Dosson (1873) und Prerers (1869) berichten, da mannliche Tiere 
gelegentlich wohl entwickelte Briiste und Zitzen haben. Dosson ver- 
mutet, daB diese Tiere Ammendienste fiir das zweite Tier, einer Zwillings- 
geburt, verrichten sollten. PrrErs beschreibt ein altes 3 von Cynopterus 
grandidieri aus Sansibar und Doxsson einen ahnlichen Fund von Cyn- 
opterus marginatus aus Ceylon, die gut entwickelte Brustdriisen hatten. 
Weitere Beobachtungen sind nétig, um hiertiber ein klares Bild zu 
erhalten. 

c) Das Junge wird selbstindig. Nach 70 Tagen fliegt das Junge 
regelmaBig aus dem Kafig und wieder zuriick an seinen Ruheplatz. 
Es fliegt gerne hinter dem Muttertier her und landet an den Stellen, 
wo auch das Muttertier landet. Um einen Vergleich zu dem Verhalten 
des Flughundschwarmes zu bekommen, wurde in diesem Zusammen- 
hang der Tagesablauf fiir ein Flughundpaar, dessen Junges sowie fiir 
ein einzelnes Muttertier und dessen Junges untersucht. Es zeigte sich, 
daB in beiden Fallen das Verhalten im wesentlichen tibereinstimmt. 


Tabelle 2 


Uhrzeit 


16 
bis | bis | bis | bis | bis | bis] bis | bis 
LVS a TO 20) 2 Be Tose 


13 
bis | bis 
13 | 14 


bie bis 


bis | bis | bis 
9 | 10 15 


Zahl der Fliige 22 a Pa a iy 


Die Gesamtzahl der Fliige der 5 Tiere in jeder Stunde ergab ein MaB 
fir ihre Aktivitét (Tabelle 2). Auch hier war die aktive Phase ent- 
sprechend den Beleuchtungsverhaltnissen im Raum auf den Tag verlegt. 
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Das 95 Tage alte Junge entfernt sich bereits langere Zeit vom 
Muttertier und wird mit jedem Tag selbstandiger. Jedes Tier, das ihm 
begegnet, wird sofort in der Halsregion beschnuppert. In diesem Zu- 
sammenhang untersuchte ich, wie sich die Tiere gegenseitig erkennen: 
Zu diesem Zweck vertauschte ich zwei Elternkafige (Nr.3 und 1), 
wahrend die beiden Jungen auBerhalb der Kafige waren. Beim Heim- 
flug flogen sie in die ,,falschen‘‘ Kafige ein, in denen sie die ,,falschen“ 
Muttertiere erwarteten. Sie verlieBen die Kafige augenblicklich wieder 
und waren sichtlich aufgeregt, was man an ihrem schnellen und un- 
sicheren Flug erkennen konnte. Das ¢ (Nr.3) bekampfte mehrmals 
das fremde Junge so lange, bis es den Kafig verlie8. Auch Muttertiere 
verjagen fremde Junge, wenn sie zu nahe kommen. Es ist mir nie 
gelungen, die Jungen an den Muttertieren zu vertauschen. Nach 
kurzem Beschnuppern weigern sie sich, das fremde Junge anzunehmen, 
wahrend sie dem eigenen sofort den Weg an die Brust 6ffnen. In einem 
weiteren Versuch brachte ich zu dem Parchen Nr. 3 ein erwachsenes 
fremdes g. Das @ beschniiffelte es und bekéimpfte es mit lautem Ge- 
kreische, bis es wieder aus dem Kafig abzog. Der Kampf beginnt erst 
nach geruchlicher Priifung des ,,Kindringlings‘; das vertraute ¢ wird 
dagegen nicht angegriffen. Auch wenn im Schwarm eine typische 
_ Familienbildung unterbleibt, so ist bei den stale goths die Tendenz 
dazu unverkennbar. 

Nach 103 Tagen bleibt das Junge nur noch zu bestimmten Ruhe- 
zeiten an der Mutterbrust. Es benimmt sich bereits wie das Muttertier 
und verfolgt aufmerksam das Verhalten der anderen Tiere. Seine 
Sinnesorgane sind voll entwickelt. Dies trifft besonders fiir den Ge- 
hérsinn zu und auBert sich in dem fiir die Flughunde charakteristischen 
, Spiel“ der Ohren. Bereits in der 2. Woche nach der Geburt, wahrend 
die Jungen noch fest an der Zitze hingen, reagieren ihre Ohren auf 
Gerausche. Am 12. Tag sind die anfanglichen Schlappohren spitz auf- 
gerichtet und stellen sich schon deutlich auf die Geraduschquelle ein. 
Dies geschieht jedoch noch langsam und unsicher. Sobald sich das 
Junge vom Muttertier lost, werden die Ohrbewegungen immer leb- 
hafter, bis sie schlieBlich die Geschwindigkeit der erwachsenen Tiere 
erreichen. Die Ohren bewegen sich ruckartig und sind deutlich zur 
Gerauschquelle gerichtet. Durch eine Serie von Elektronenblitz-Auf- 
nahmen konnte die fiir das Orientierungsgeftige des Tieres wichtige 
Ohrbewegung analysiert werden (Abb. 20a—h). Durch Drehung der 
Hochachse kann das Ohr von frontal um 90° (a, e) nach lateral gedreht 
werden. Dieses Horgebiet richtet sich vorwarts und seitwarts. Bei 
der Neigung der Hochachse kann das Ohr schrag nach rickwarts bis 
riickwarts abwiirts eingestellt werden (b, c). SchlieBlich kann das Ohr 
seitlich horizontal (d, f) und nach abwarts gerichtet werden. Das 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 26a 
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Horgebiet umfaBt in diesen Fallen den gesamten riickwartigen und 
abwiirts gelegenen Bereich. Ferner ist noch eine alternierende Bewegung 
der Ohren méglich (g, h), wobei das eine Ohr nach abwarts, das andere 
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Abb. 20a—h. Nach Hlektronenblitz-Aufnahmen gezeichnete Bilder der Ohrbewegungen 


vorwarts, horizontal oder nach riickwarts gerichtet sein kann. Die 
Flughunde sind auf diese Weise in der Lage, feinste Geraiusche rasch 
zu lokalisieren. 


d) Das Wachstum des jungen Flughundes. Laufende Angaben tiber 
Gewichtszunahme und Korperwachstum sind nur schwer zu erhalten, 
da hierfiir die Jungtiere jedesmal gewaltsam von der Mutterbrust 
nntfernt werden miissen. Ich habe deshalb in regelmafSigen Abstanden 
eur die Unterarmlingen des Tieres, in gréBeren Zeitabstanden aber 
auch die einzelnen Glieder des heranwachsenden Tieres gemessen. Am 
eindrucksvollsten werden die Verhaltnisse durch das Langenwachstum 


Biologie von Flughunden der Gattung Rousettus Gray 395 


des Fligels bzw. der Finger- und Unterarmknochen wiedergegeben. 
In Abb. 21 ist das Langenwachstum des Unterarmes fiir ein weibliches 
Junges dargestellt. Am 1. Tag nach der Geburt betrug die Unterarm- 
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Abb. 21. Wachstumskurve des Unterarmes 
lange 3,7 cm, das sind 63% der Totallinge des Tieres. Nach 266 Tagen 


hatte das Junge 95% der Unterarmlainge des Muttertieres erreicht. 
Abb. 22 zeigt das flachenhafte Wachstum des Fliigels und seiner Glieder. 
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Abb. 22. Das Fligelwachstum des Jungen 


Am 1. Tag nach der Geburt betrug die Fliigelspannweite 37,5% des 
Wertes des Muttertieres, am 17. Tag = 54,6%, am 31. Tag = 67,6%, 
am 50.Tag = 79%, am 68. Tag = 82%; am 237. Tag = 89%, am 
266. Tag = 97%. Daraus geht klar hervor, daB das Wachstum der 
Fliigel in einem starken Schub zu Beginn der Entwicklung erfolgt 
und erst im Laufe des Jahres den Umfang des erwachsenen Tieres 


erreicht. 
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Uber die Wachstumsverhaltnisse der einzelnen Glieder waihrend der 
Hauptwachstumsphase gibt Tabelle 3 AufschluS. 


Tabelle 3 
Kérperteile Junges Nr. 4 am kien 
(MaBe in mm) 1. Tag | 8. Tag 3 31. Tag 40. Tag 
Total-Lange? 118 
Spannweite. .. . 600 
Daumen mit Kralle 38 
Pe lnorgse 2 58 = 5 62 
3. Hinger... s 2 = «© 152 
4. Finger. .... 120 
Iie URS e A 35. oF co lll 
Oberarm) > fa ee 58 
WUnterarnm, . 2 : -; 94 
Oberschenkel . . . 35 
Unterschenkel . 41 
FuB und Zehen . . 19 
FuBkrallen? 8 


1 Um die Jungtiere zu schonen, wurde die Totallinge von der Schwanzspitze 
bis zum Scheitel gemessen, das Tier also nicht gestreckt. 

2 Auffallend sind die groBen FiiBe und die langen FuBkrallen des Neugeborenen, 
die ihm sofort einen sicheren Halt im Fell des Muttertieres erméglichen. E. Mone 
(1932) fand ahnliche Verhaltnisse bei Nyctalus noctula (Abendsegler). 


IV. Versuche iiber das Heimfindevermégen der Tiere 


Wahrend der Futterzeiten fiel mir immer wieder auf, mit welcher 
Sicherheit die Tiere ihren eigenen Kafig ansteuerten und hineinflogen. 
Um ihr Heimfindevermégen zu priifen, muBten sich die Tiere von 4 
vollig gleich aussehenden, aber nicht gleich duftenden Kafigen, die 
in einer Reihe standen, ihren ,,Heimatkafig’’ aussuchen. Sie konnten 
in alle vier Kafige einfliegen. Nach einer Reihe von Kafigversetzungen 
zeigte sich: 

a) Die Flughunde besitzen ein ausgezeichnetes Ortsgedichtnis. Die 
Zahl der Anfliige und Landungen auf den gewohnten Kafigplatz ist stets 
sehr groB, auch wenn ein ,,falscher‘‘ Kafig an der gewohnten Stelle steht. 

b) Sobald sie durch geruchliche Priifung bemerken, daB sie nicht 
in ihrem Heimatkafig sind, werden sie unruhig, krabbeln von einer 
Ecke in die andere und fliegen schlieBlich wieder aus. 

c) Nun folgt ein standiges Auf- und Abfliegen vor der Kafigfront, 
wobei die Tiere vor den Eingingen der Kafige riitteln. Oft landen 
die Flughunde auch auf dem Kafigdach und beschnuppern ihre Ruhe- 
plitze von oben. Hat ein Tier den Heimatduft bemerkt, so fliegt es 
sofort in den Kafig oder klettert vom Dach durch die Hingangstiir. 
Im Gegensatz zu b bleibt es dort immer langere Zeit am Ruheplatz 
und fliegt nicht sogleich wieder aus. 
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Daraus ergibt sich, daB fiir die erste allgemeine Orientierung beim 
Heimflug die Augen bzw. der Ortsinn entscheidend sind. Fiir die 
Nahorientierung am ,,Heimatplatz‘ ist zweifellos der Geruchsinn aus- 
schlaggebend. Ein Tier sucht solange, bis es seinen ,,Stammplatz‘ 
wiedergefunden hat. 


V. Vergleich zwischen der Jugendentwicklung wnd dem Orientierungs- 
verhalten junger Mikro- und Megachiropteren 


a) Die neugeborene Fledermaus ist nackt, der junge Flughund 
kommt dagegen bereits mit einem dichten Haarkleid zur Welt; nur 
sein Bauch, mit dem er an der Mutterbrust liegt, ist noch einige Tage 
nackt. Das Gewicht des neugeborenen Abendseglers (Nyctalus noctula) 
betragt nach Eisenrravut (1937) etwa 5g oder 15% des Gewichtes 
des adulten Tieres. Neugeborene Flughunde wogen 17—22¢g oder 
13—17% des Gewichtes der Muttertiere. 

b) Mit Ausnahme der Hufeisennasen (Rhinolophidae) besitzen neu- 
geborene Fledermause ein MilchgebiB. Die Gestalt dieser Zahne ist 
gleichformig und ohne besondere Differenzierungen (SPILLMANN 1925). 
Am Ende der 2. Entwicklungswoche tritt bereits das definitive GebiB 
hervor, das bei Myotis myotis schon nach 30 Tagen vollstandig ist. 
' Gleichzeitig mit der Loslésung vom Muttertier verlieren die Milch- 
zihne ihre Bedeutung als ,,KlammergebiB“ an der-Zitze. Auch der 
junge Flughund kommt mit einem MilchgebiB zur Welt. Erst nach 
20 Tagen werden die permanenten Zahne sichtbar, nach 37 Tagen 
treten sie deutlich hervor. Die Milchzahne bleiben zwischen den defini- 
tiven Zahnen noch langere Zeit erhalten. 

c) Junge Fledermause 6ffnen ihre Augen gegen Ende der ersten 
Woche, junge Flughunde etwa am 9. Tag. 

d) Der Abendsegler (Nyctalus noctula) hat bereits nach 60 Tagen 
die FliigelmaBe des Muttertieres erreicht (E. Monr 1932). Im allge- 
meinen gilt die postembryonale Entwicklung der Mikrochiropteren nach 
6—8 Wochen als abgeschlossen. Das Wachstum des jungen Flughundes 
verlauft in den ersten 50 Tagen schubartig, wobei das Junge eine 
Fligelspannweite von 79% des erwachsenen Tieres erreicht. In den 
folgenden Monaten wiichst das Tier duBerst langsam und erreicht 
erst im Laufe eines Jahres die GroéBe des erwachsenen Tieres. 

e) Schon nach 4 Tagen lést sich der junge Abendsegler vom Mutter- 
tier und halt sich am Gitter des Kafigs fest. Der junge Flughund 
braucht 16 Tage, ehe er den ersten Schritt vom Muttertier wagt. Dabei 
bleibt er mit dem Maul fest an der Zitze hangen. Die ersten Ausfliige 
unternimmt der Abendsegler nach 5 Wochen. Der junge Flughund 
beginnt nach 20 Tagen mit den Fliigeln zu schlagen, was zweifellos 
als Flugvorbereitung angesehen werden darf. In dieser Zeit erkundet 
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das Tier seine allernachste Umgebung. Es wird im Gegensatz zu den 
Mikrochiropteren mindestens 40 Tage vom Muttertier bei den Ausfliigen 
mitgetragen und an den bekannten Landeplatzen abgesetzt, oder es 
bleibt allein im Kafig zuriick und erwartet dort die Riickkehr der 
Mutter. Erst zwischen 60 und 70 Tagen fliegt es regelmaBig aus seinem 
Kafig aus und wieder zuriick an seinen Heimatplatz. 

f) Das Orientierungsverhalten junger Fledermause unterscheidet 
sich wesentlich von dem junger Flughunde. Moures (1953) beschreibt, 
daB junge Mausohren (Myotis myotis) rhythmisch wiederholte, sehr 
hohe Laute aussenden, welche den Muttertieren den Weg zu ihren 
Jungen weisen. Er bezeichnet sie als Stimmfithlungslaute. Sie besitzen 
einen hohen Anteil an Ultraschall und entsprechen in ihrer Wieder- 
holungshiufigkeit den Exspirationsphasen der Atmung. Ahnliche Laute, 
die den Zusammenhalt von Mutter und Kind bewirken, wurden von 
Beuz (1931/32) und von Ertsenrraut (1937) beschrieben. Auch die 
jungen Flughunde erzeugen Stimmfihlungslaute, die — im Gegensatz 
zu den Mikrochiropteren — von den Muttertieren sofort mit ahnlichen, 
aber wesentlich intensiveren Lauten beantwortet und im Wechsel mit 
den Lauten des Jungen wiederholt werden. Auch sie bewirken den 
Zusammenhalt von Mutter und Kind. Kors (1957) macht fiir das 
Wiedererkennen der jungen Fledermause in erster Linie den Individual- 
geruch und dann individuell verschiedene LautéiuBerungen verant- 
wortlich. 

Nach Moures (1953a) erkennen die Muttertiere von Mausohren 
ihre Jungen an den LautaéuBerungen, wobei das Junge dem Mutter- 
tier entgegenkommt. MOHREsS betont, daf sich die Tiere an alters- 
stufenmaBigen, eventuell auch an individuellen Lautunterschieden er- 
kennen. Auf diese Weise finden die Muttertiere auch aus einer 
groBeren Anzahl von Jungen ihr eigenes heraus!. 

Fir die Flughunde der Gattung Rousettus treffen diese Verhaltnisse 
nicht zu: 1. Ich konnte die Stimmfihlungslaute des Jungen nach- 
ahmen, worauf das Muttertier stets antwortete. 2. In den folgenden 
Versuchen konnte die Rolle der verschiedenen Sinnesorgane fiir das 
gegenseitige Erkennen zwischen Muttertier und Jungem geklart werden. 
Zwei Junge (Nr. 4 = 37 Tage, Nr. 5 = 25 Tage alt) wurden zu diesem 
Zweck von ihren Miittern getrennt und 6m vom Kafig entfernt an 


1 An ostafrikanischen Fledermausen der Gattung Scotophilus konnte ich einen 
iibereinstimmenden Versuch machen: Das Junge wurde am 12. 3. 57 in Ge- 
fangenschaft geboren. Am 12. 4. 57 flog das Muttertier allein aus und lieB 
das Junge bei seinen Artgenossen im Kafig zuriick. Das Junge peilte ununter- 
brochen in Richtung zum K&figeingang. Das Muttertier flog daraufhin mehr- 
mals vor dem Kifig auf und ab und schlieBlich in den Kafig ein. Es landete in 
der Nahe des Schwarmes und krabbelte sofort auf das Junge zu. Das Junge 
flog zum erstenmal am 19. 4. 57 allein aus. 
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zwei verschiedenen Stellen ausgesetzt, ohne daB die Muttertiere dies 
beobachten konnten. Die Jungen hingen 1,4 m voneinander entfernt. 
Beide fingen sofort an zu ,,zirpen‘‘, und die Miitter antworteten in 
regelmaBigem Wechsel vom Kafig aus. Nach 1/, min flog Muttertier 
Nr. 4 aus und landete unmittelbar neben dem standig rufenden Jungen 
Nr. 5. Das Junge wurde kurz beschnuppert, dann stutzte das Mutter- 
tier und flog wieder ab. Ein zweiter Anflug galt dem eigenen Jungen, 
das ebenfalls lebhaft zirpte. Auch dieses J unge wurde erst beschniiffelt, 
aber nach wenigen Sekunden als das eigene erkannt. Das Muttertier, 
packte es mit dem Maul und schob es mit den Fliigeln an die Brust. 
Nach einer halben Minute flog das Tier mit dem Jungen in den KAfig 
zurick. Aus diesem Versuch geht klar hervor, da8 Flughundmiitter 
an dem individuellen Charakter und an dem altersmaBigen Unterschied 
der Stimmfihlungslaute ihr eigenes Junges nicht erkennen. Wohl 
werden sie durch die Laute der Jungen zur Suche nach ihnen veranlaBt. 
Das Erkennen des eigenen Jungen erfolgt somit entweder auf optischem 
Wege (eines der Jungen war etwas gréBer als das andere) oder mit 
Hilfe des Geruchsinnes. Um dies zu entscheiden wurde folgender Ver- 
such durchgefiihrt: Die beiden Jungen wurden wieder von ihren Miit- 
tern getrennt und in zwei Gaze-Sackchen verpackt, die den Mutter- 
tieren wohl den Individualduft, nicht aber die optische Gestalt der 
Jungen wahrnehmen lieBen. Die Sackchen wurden m 1,4m Abstand 
befestigt. Das Ergebnis war klar: Auch wenn ich die Sackchen noch 
so oft vertauschte, lieB sich das Muttertier niemals tauschen. Das 
Sackchen mit dem fremden Jungen wurde nur kurz beschnuppert 
und dann nicht mehr beachtet, das Sickchen mit dem eigenen Jungen 
dagegen intensiv bearbeitet. Auch die beiden Jungen erkennen Mutter- 
tiere an ihrem Duft. Die Jungen machen keine Anstalten, an ein frem- 
des Muttertier zu kommen, und verhalten sich ihnen gegeniiber ruhig; 
sobald jedoch die eigene Mutter erkannt ist, tobt das Junge in dem 
Sackchen herum und versucht, zu ihr zu kommen. SchlieBlich wurden 
die beiden Jungen nochmals eng zueinander gesetzt und dem Mutter- 
tier Nr. 4 die Wahl zwischen den beiden tiberlassen. Sofort wurde das 
Junge Nr.4 angenommen und das Junge Nr.5 mit einem gezielten 
Fliigelschlag verjagt. Nach diesen Versuchen ist klar, da sich Mutter- 
tier und Junges an ihrem Individualduft erkennen (Abb. 23). 

Nach Moures (1953a) gehen die Stimmfthlungslaute der jungen 
Mausohren allmahlich in die Ultraschall-Orientierungslaute tiber. Trotz- 
dem bleibt diesen die Bedeutung der ,,Stimmfiihlung™ erhalten, denn 
das Junge folgt bei den ersten Ausfliigen der Mutter im , akustischen 
Schlepp“ und fliegt dabei hinter dem Muttertier her. Junge Flughunde 
erzeugen dagegen Ultraschall-Orientierungslaute bereits neben den 
Stimmfiihlungslauten. Ein Ubergang zwischen beiden ist bei ihnen 


400 Erwin Kozer: 


nicht vorhanden. Auch die jungen Flughunde fliegen gerne mit den 
Muttertieren zusammen; die Fiihlungnahme diirfte jedoch hier in erster 
Linie optisch zustande kommen. 


Abb. 23. Der Geruchsinn ist fiir das gegenseitige Erkennen entscheidend. Das Muttertier 
beschniiffelt das von einem Ausflug zuriickgekehrte Junge 


VI. Betrachtung der Ergebnisse im Hinblick auf die phylogenetische 
Einordnung der Megachiropteren 

Aus den Vergleichen ergeben sich Anhaltspunkte fiir die stammes- 
geschichtliche Verwandtschaft zwischen Mikro- und Megachiropteren, 
unter der Voraussetzung, dai die Verhaltnisse von Flughunden der 
Gattung Rousettus (der am weitesten verbreiteten Gattung) fiir die 
gesamten Megachiropteren verallzemeinert werden dirfen. Der Weber- 
Wingeschen Auffasusng, da die Megachiropteren sich zwar in ihrem 
Gebi& von der den Chiropteren gemeinsamen insektivoren Urform 
entfernten, ihrem tibrigen Kérperbau und ihrer Lebensweise aber weit 
urspriinglicher blieben als die spezialisierten. Mikrochiropteren, treten 
folgende Schwierigkeiten entgegen: 

a) Von einer einfachen und monotonen Lebensweise der Mega- 
chiropteren, womit WEBER und WinGe# die Hypothese stiitzen, kann 
keine Rede sein. Ihre vielfaltigen Ausdrucksformen, ihre Lebhaftigkeit 
und ihr kompliziertes Orientierungsgeftige, stellen sie den Mikrochir- 
opteren ebenbirtig gegentiber. 

b) In der Leistung des Geruchsinnes sind die Megachiropteren den 
Mikrochiropteren weit tiberlegen. Der Geruchsinn spielt im sozialen 
Leben der Flughunde eine bedeutende Rolle. Ob es sich hierbei um 
ein urspringliches Merkmal oder um eine Spezialisierung handelt, 
kénnten vergleichende Untersuchungen zeigen. 

c) Die postembryonale Entwicklung der Megachiropteren ist gegen- 
tiber der Entwicklung der Fledermause verzdgert. Der neugeborene 
Flughund kommt bereits in behaartem Zustand zur Welt, und die 
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Brutpflege ist gegeniiber den Mikrochiropteren intensiviert. Diese Tat- 
sachen weisen sogar auf eine hdhere Organisationsstufe der Mega- 
chiropteren hin. 

Nur unter der Voraussetzung, da8 man die Fledermause als ein- 
seitig und extrem spezialisierte Tiere ansieht, kann man den Mega- 
chiropteren den urspriinglichen Charakter im Sinne des noch vielseitig 
differenzierbaren zusprechen, keinesfalls aber auf Grund einer weniger 
vielfaltigen und ausgepragten Lebensweise. 


Zusammenfassung 

1. Flughunde der Gattung Rousettws GRay wurden an verschiedenen 
Orten in Agypten und Britisch-Ostafrika in ihren natirlichen Lebens- 
raumen beobachtet. Die Zusammensetzung der Tierkolonien, ihre 
Tagesquartiere und ihre nachtliche Nahrungssuche konnten beobachtet 
werden. 

2. Genaueren Aufschlu8 tiber die Biologie der Tiere erhielt ich erst 
durch Laboratoriums-Untersuchungen. Die Tiere befinden sich zum 
Teil bereits tiber 4 Jahre in Gefangenschaft. 

3. Ein Flughundschwarm aus 16 Tieren wurde langere Zeit in einem 
geeigneten Kafig mit anschlieBendem Flugraum gehalten und standig 
_ beobachtet. Dabei zeigte sich, daB die Tiere einen ausgesprochenen 
Tag- und Nachtrhythmus besitzen. Die aktive Zeit” beginnt mit Ein- 
bruch der Dunkelheit. Durch Wechsel der Beleuchtungsverhaltnisse 
lieB sich dieser Rhythmus umkehren. 

4. Die Nahrungsaufnahme und die damit verbundenen Futter- und 
Platzkampfe konnten beobachtet werden. Durch Elektronenblitz- 
Aufnahmen wurden die Flugbewegungen analysiert. Die Flughunde 
putzen sich haufig, um Nahrungsreste und Parasiten aus dem Fell 
zu entfernen. Auf rasche Bewegungen und Gerdusche reagieren die 
Tiere mit einer Schreckreaktion. Das Fortpflanzungsverhalten und 
die damit verbundenen LautaéuBerungen wurden beobachtet und regi- 
striert. 

5. Es ist gelungen, die Flughunde in Gefangenschaft zur Nachzucht 
zu bringen und dabei die postembryonale Entwicklung der Jungen zu 
studieren. Das Junge bleibt mindestens 4 Monate beim Muttertier. 
Durch Stimmfiihlungslaute ist der Zusammenhalt zwischen Muttertier 
und Jungem gewiahrleistet. Die Tiere erkennen sich gegenseitig an 
ihrem Individualduft. Beim ersten Ausflug sendet der junge Flughund 
bereits Ultraschall-Orientierungslaute aus. Die komplizierten Ohr- 
bewegungen erfolgen bereits in der zweiten Woche nach der Geburt. 
Der Flug des Jungen ist gewandt und sicher. Die Jungen wachsen 
anfangs sehr rasch, spater langsam und erreichen erst im Laufe eines 
Jahres die GroéBe des erwachsenen Tieres. 
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6. Durch Versetzungsversuche der Heimatkafige konnte das Heim- 
findevermégen gepriift werden. Die Tiere besitzen ein hervorragendes 
Ortsgedachtnis, ihren ,,Stammplatz finden sie aber immer mit der 
Nase. 

7. Die Jugendentwicklung und das Orientierungsverhalten von 
Mikrochiropteren und Flughunden werden verglichen. 

8. Die Megachiropteren stehen wegen ihrer noch vielfaltigen Aus- 
drucksformen und Sinnesleistungen den Ursprungsformen der Chir- 


opteren nahe. 
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I. Kinleitung 


Schon bei den alten Aphiden-Anatomen war der Huxleysche ,, Pseudo- 
vitellus‘‘ der Blattliuse ein Gegenstand lebhaften Interesses. Er wurde 
als rudimentare mannliche Gonade (BALBIANI 1869), als Ersatz fiir die 
Malpighischen GefaiBe (WiTLAczIL 1882), meist jedoch als ,,sekundarer 
Dotter“ angesehen. 1890 entdeckte KRASSILSCHTSCHIK in den ,,paren- 
chymatésen Geweben‘‘ von Aphiden ,,Biophyten“, die zu ihren Wirten 
,im Verhaltnis der Symbiose stehen‘‘ und von der Mutter auf den 
Embryo iibergehen. Sutc wies 1910 nach, daB diese ,,Biophyten“ 
mit den kérnigen Einschlu8kérperchen des Pseudovitellus identisch 
sind. Da er sie fiir Schizosaccharomyceten hielt, gab er dem Pseudo- 
vitellus den Namen ,,Mycetom“. Damit wurde der Pseudovitellus in 
die Reihe der symbiontischen Organe einbezogen, und die mit ihm 
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zusammenhangenden Erscheinungen konnten nun in zielstrebiger For- 
schung geklart werden. Neben anderen befafiten sich vor allem BUCHNER 
und seine Schule mit den Problemen der Blattlaussymbiose. Einen 
Uberblick iiber die bisherigen Ergebnisse gibt Bucuner 1953. Trotz 
der vielen Autoren, die sich mit den Geschehnissen befaBten, blieben 
doch noch viele Dinge ungeklart. Vor allem die Verfolgung der Symbiose 
durch alle Generationen im Jahreszyklus der Aphiden versprach noch 
manche interessante neue Einblicke. Als erster begann damit T6TH 
(1933, 1937). Diese Arbeit soll eine Erganzung und Vertiefung seiner 
Studien sein. Da die Téthschen Arbeiten eine exakte Grundlage der 
ékologischen Geschehnisse und der Morphologie der einzelnen Generatio- 
nen, besonders der Larvenstadien, vermissen lassen, war ich gezwungen, 
zunachst im ersten Teil meiner Untersuchungen! eine Arbeitsbasis zu 
schaffen, auf Grund derer ich dann an die Klarung der symbiontischen 
Verhaltnisse herangehen konnte. AuBerdem erweiterte ich meine Be- 
trachtungen auch auf die heterézischen Pemphiginen, wahrend T6TH 
hauptsachlich mit Pemphigus spirothecae Pass., einer mondézischen Art, 
gearbeitet hat. 


II. Material und Methodik 

Zur Untersuchung gelangten samtliche Stadien von 3 Pemphigus- 
Arten, namlich von der monézischen Art Pemphigus spirothecae Pass. 
(P. sp.) und von den heterézischen Arten Pemphigus bursarius L. (P. b.) 
und Pemphigus populi-nigrae ScuHRK. (P.pn.). Das Material stammt 
teils von natitirlichen Fundorten, teils aus eigenen Zuchten. Vor allem 
die Tiere der Zwischenwirtsgenerationen wurden geziichtet. 

Zur Fixierung wurde den Tieren in der Fixierungsfliissigkeit des 
besseren Eindringens wegen der Kopf mit einer Pinzettenschere oder 
einer scharf geschliffenen Lanzettnadel abgeschnitten. Als Fixierungs- 
mittel wurden bentitzt: Petrunkewitsch, Carnoy, Bouin-Dubosq-Brasil, 
Bouin-Hollande, Helly und Flemming. Die Reihenfolge gibt zugleich 
den Grad der Verwendungsfihigkeit an. Die besten Ergebnisse erzielte 
ich mit Petrunkewitsch bei 55°C. Die Jodierung und Entjodung 
fiihrte ich erst an den Schnitten vor der Farbung durch. Da die Tiere 
wegen ihrer Wachshiille nur schwer in einer nichtalkoholischen Flissig- 
keit absinken, miissen sie vor dem Fixieren (auBer bei Carnoy und Bouin- 
Dubosq-Brasil) kurz in 96%igen Alkohol getaucht werden. Die Winter- 
eier wurden ebenfalls vorzugsweise mit Petrunkewitsch, daneben auch 
mit Gilson’s fluid fixiert. Um eine optimale Fixierung zu erreichen, 
wurden sie in kleine Glasréhrchen mit kalter Fixierlésung gebracht, die 
mit Gaze verschlossen wurden. Dabei ist darauf zu achten, da keine 
Luft mehr im Réhrchen bleibt. Die so praparierten Glasréhrchen 


* Erscheint in der Zeitschrift fiir angewandte Entomologie. 
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wurden dann in ein gréBeres Gefé® mit warmer Petrunkewitsch-Fliissig- 
keit gegeben und etwa 15—20 min darin belassen. 


Kingebettet wurde in Paraffin. Die Schnittdicke betrug 5—7 p. 
An Firbemethoden erwies sich fiir Ubersichtsbilder saures Haimalaun 
nach Mayer als am besten. Als Gegenfarbung wurde Eosin oder Ery- 
throsin angewendet. Fiir zytologische Feinheiten wurden Farbungen 
mit Hisenhimatoxylin nach HrrpenHatn (ohne Gegenfirbung), fir 
andere Spezialzwecke mit Safranin, Bestschem Karmin oder Schiffschem 
Reagens durchgefiihrt. Ausstriche wurden nach FruLGEN, PIEKARSKI- 
Rosinow oder TRONNIER gefarbt. 


Die Zeichnungen wurden mit dem Abbéschen Zeichenapparat ange- 
fertigt, die Photographien mit dem Panphot von Leitz bei Griinfilter 
auf Silbereosinplatten. Als Entwickler diente Metol-Hydrochinon. Fiir 
wertvolle Hilfe und Beratung danke ich Herrn Ernst Krause, Minchen, 
Botanisches Institut. 


ILI. Die Ubertragungsmechanismen 


1. Die Ubertragung der Symbionten in der oviparen Sexualis-Generation 

Die Weibchen der Sexualis-Generation bilden nur ein einziges, fiir 
ihre K6érperverhaltnisse riesiges Winterei aus. Das Winterei, das im 
Frihjahr die junge Fundatrix-Larve aus sich hervorgehen lat, ist fiir 
das symbiontische Geschehen sehr wichtig. Es ist das Symbionten- 
reservoir fiir alle aus einer Stammutter hervorgehenden Tochtergenera- 
tionen, d.h. bei P.sp. fiir etwa 1300—1400, bei den migrierenden 
Arten fiir noch mehr Einzeltiere. Die Symbionten, die in das Winterei 
eindringen, stammen aus dem von T6éTH entdeckten Ringmycetom, das, 
am hinteren Pol des Kies gelegen, seine Form dadurch erhalt, daB es 
vom Hileiter durchzogen wird. Nach meinen Beobachtungen ist der 
Ring jedoch meist mehr oder weniger ungleichmafig ausgebildet, d. h. 
die Masse der Mycetocyten liegt entweder mehr auf der einen oder mehr 
auf der anderen Seite des Ovidukts. Die einzelnen Mycetocyten lassen 
sich auf den Schnitten nicht immer scharf voneinander trennen. 


Die Infektion vollzieht sich bereits vor Beginn der Furchung. Im 
Vorinfektionsstadium (Abb. la) beginnen die Kerne der Follikelzellen 
am hinteren Eipol zu schwellen. Gleichzeitig hebt sich hier das Follikel- 
epithel etwas vom Chorion des Eies ab. Die Infektion selbst geht an 
mehreren Stellen in gréBeren Strémen zwischen den Follikelzellen vor 
sich (Abb. 1b). Dieser Modus der Winterei-Infektion scheint ftir die 
Pemphiginen einheitlich zu sein. Meine Beobachtungen, die an Pem- 
phigus spirothecae Pass. durchgefiihrt wurden, decken sich vollig mit 
denen Torus an Pemphigus filaginis Fonso. (=P. pn.). Eine Vorwélbung 
des Wintereies in einer ringformigen Zone, wie sie BUCHNER (1912) bei 

27* 
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Drepanosiphon sp. beschreibt, konnte bei den Pemphigus-Arten nicht 
entdeckt werden. Wahrscheinlich liegen die Verhaltnisse bei Drepanosi- 
phon anders, weil sich hier mehrere Hier in einer Eirdhre entwickeln. 


b 


Abb. la—e. Pemphigus spirothecae Pass.: Winterei-Infektion. a Anschwellen der Follikel- 
zellen am Hinterende des Wintereies. Das Ringmycetom ist frontal geschnitten. 
b EKindringen der Symbionten 


Auch schwache Vorwélbungen in die Liicken zwischen den Follikel- 


zellen, wie sie PRorrr (1937) bei Pineus pini Macau. sah, treten bei 
den Pemphiginen nicht auf. 


“a_i | 2 
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Nach der Infektion dellt sich das Ei am hinteren Pol muldenférmig 
ein, wobei es sich vollends vom Follikel abhebt. Dieser Zustand (Abb. 1c) 
zeigt an, daB das Ki in Balde mit der Entwicklung beginnen wird. Die 
eingewanderten Symbionten bilden im Falle der Pemphiginen einen 
halbkugelformigen Ballen am hinteren Eipol, die ,,masse polaire“ 
Batsranis. Zur Infektion werden nicht simtliche Symbionten des 
Ringmycetoms verwendet. Einige Mycetocyten bleiben auch nach der 
Infektion noch in dem den Eileiter und das Ei umgebenden Fettkérper 
deutlich sichtbar erhalten. Das Schicksal der Mycetocytenkerne der- 
jenigen Mcyetocyten, die ihre Symbionten ins Ei entlassen, konnte nicht 
festgestellt werden. 


Abb. le. Winterei nach der Symbionten-Invasion 


2. Die Ubertragungsweise in den viviparen Generationen 

Die Ubertragung der Symbionten in den viviparen Generationen der 
Blattlause ist von den verschiedensten Autoren studiert worden. Uber 
die Ergebnisse der alteren Arbeiten berichtet BucuNnER (1930). Hier 
soll nur auf einige neuere Arbeiten eingegangen werden, soweit sie zum 
Verstaindnis der von mir gefundenen Abweichungen von dem bisher 
Festgestellten nétig sind. Bei den von mir untersuchten Pemphigus- 
Arten tritt die Infektion nicht vor dem Blastodermstadium ein, wie 
das auch bei den verschiedensten Aphiden bisher festgestellt wurde. 
Somit diirften die Auffassungen TANNREUTHERs (1907) und HirscHLERs 
(1912) von einer Infektion des ungefurchten Sommereies endgiiltig 
widerlegt sein. 

Die junge Blastula enthalt vor der Infektion einige wenige Dot- 
terkerne und die Anlage des Mycetoms mit 1—2 stark vergréBerten 
Kernen, den primaren Mycetomkernen (Abb. 2a). Das Blastoderm 
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ist véllig geschlossen. Ein Auseinanderweichen der Blastodermzellen 
am hinteren Pol tritt erst vor der Infektion ein (Abb. 2b). Die 


Abb. 2a—e. Pemphigus populi-nigrae ScuRK.: Infektion von Embryonen mit Symbionten. 

Saimtliche Stadien aus Fundatrix-Drittlarven. Erklirung im Text. K Primire Mycetom- 

kerne; Do Dotterkerne; B Blastoderm; F Follikelepithel; J Infektionspforte; Sy Symbion- 
ten; Ks Keimstreif 


Unterscheidung HirscHuErs zwischen der geschlossenen und der offenen 
Blastula ist somit rein zeitlich bedingt. Das pfropfenartige Gebilde, 
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das HirscHuEr bei Rhopalosiphon nymphaeae Kocu als Pseudovitellus 
bezeichnet und fiir den geschlossenen Blastulatyp verantwortlich macht, 
konnte ich nie entdecken. TérTH spricht es als ,,vakuolisierte, nur ge- 
legentlich vorkommende Plasmamasse“ an. Die Mycetomkerne stammen 
nach T6rTH aus dem hinteren Abschnitt des Blastulaepithels. T6rH sieht 
bereits von der siebenten Furchungsteilung an ,,in der hinteren Halfte 
des Embryos‘ vergréBerte und weitere Teilungen nicht mitmachende 
Zellen, deren Zahl er mit 6—8 angibt. Diese sollen dann in der ,,medianen 
hinteren Halfte des Blastoderms‘ ein Syncytium bilden (Untersuchungen 
an Myzella galeopsi- 
dis Kaur. und Aphis 
sambucit L.). Etwas 
spater, aber noch vor 
der Symbionten-In- 
vasion, sollen sich die 
groBen Kerne der 
Mycetomanlagerasch 
hintereinander teilen, 
,8o da die Kern- 
groBe herabgesetzt 
wird’. Solche Teilun- 
gen konnte ich bei 
meinen Pemphigqus- 
Arten nie beobach- 
ten. Eher nahmen 
die primadren Myce- 
ine eeENe; ones Abb. 3. Pemphigus bursarius-Eculis-L,. Gro®Benunterschied 
scheinlich durch En- zwischen den Symbionten im miitterlichen Mycetom (Sy;) 
domitosen, noch an und denen in den Embryonen (S72) 

GréBe zu. AuBerdem 

konnte ich stets nur 1 oder 2 dieser primaéren Kerne wahrnehmen. Diese 
Tatsache ist besonders zu beachten, weil sie fiir spatere Verhaltnisse 
von grundlegender Bedeutung ist. Die tibrigen groBen Zellen bleiben 
im Verband des Blastoderms. Aus ihnen entsteht spater die Anlage 
des Keimstreifs. 

Zur Infektion werden die normalen runden Symbionten verwendet. 
Die Infektion geschieht durch eine sich am hinteren Pol des Blastoderms 
bildende Offnung (Abb. 2c). Durch diese Offnung reicht ein Teil der 
Mycetomanlage in Form eines Plasmazapfens nach auBen. Die Sym- 
bionten wandern seitlich vom Eileiteransatz durch Liticken im Follikel- 
epithel in den Plasmazapfen ein. Der Zeitpunkt der Infektion ist variabel. 
So fand ich, da bei den migrierenden Pemphigus-Arten die in der 
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Fundatrix-Generation vor sich gehende Infektion der Migrans alata- 
Embryonen im allgemeinen ziemlich spat einsetzt. Meist hat die Keim- 
streif-Invagination schon begonnen. Auch bei schon ziemlich fortge- 
schrittener Invagination sieht man immer noch Symbionten einstromen 
(Abb. 2d). Bei der P. sp.-Fundatrix hingegen fand ich solche Bilder 
nicht. Das mag mit der langeren Entwicklungsdauer derselben zusam- 
menhangen. Fiir die spaéteren Generationen gilt im allgemeinen, daB 
die Infektion immer mehr vorverlegt wird. Die Infektion der Sexualis- 
Weibchen in den Sexuparen ist stets schon vor der Keimstreif-Invagina- 
tion abgeschlossen. Dasselbe gilt auch fiir die Infektion der Sexuparen- 
Embryonen in den P. b.-Exules (Abb. 3). Meine Befunde von einer 
Vorverlegung der Infektion in den spateren Generationen des Jahres- 
zyklus finden eine Parallele in den Beobachtungen ParnLots an Hriosoma 
lanigerum Leacu (1933). Patiuor verglich die Infektion der Embryonen 
bei jugendlichen Weibchen mit der sich in alternden Tieren abspielenden. 
Er fand, daB sie bei letzteren in den terminalen Regionen der Eiréhren 
schon im Blastodermstadium beendet ist 

Nach beendeter Infektion wird die Infektionspforte wieder verlotet 
(Abb. 2e), und die Keimstreif-Invagination beginnt bzw. nimmt ihren 
Fortgang. Erst im Verlaufe derselben sondern sich die ersten Ur- 
geschlechtszellen ab, und nicht schon, wie SELL (1919) bei Aphis sam- 
buct L. und Wririaczi (1884) bei Drepanosiphon platanoidis ScurK. 
fanden, im Blastodermstadium. Um das Mycetom bilden die in der 
Blastulahéhle verbliebenen Dotterkerne eine Hille, nachdem sie sich 
wiederholt geteilt und abgeplattet haben. Auch nach der Infektion 
sind nur 1 oder 2 Kerne in der Mycetomanlage vorhanden. Von Teilungs- 
vorgangen ist hier nichts zu bemerken. Die primaren Mycetomkerne 
nehmen sogar noch an GréBe zu (Abb. 2e). 

Die Keimstreif-Invagination geht bei den Pemphiginen rund um die 
Kinfallspforte der Symbionten vor sich. Die Pemphiginen gehéren zu 
dem Typ mit kurzer Infektionsdauer. Besonders kurz ist die Infektions- 
dauer bei den Sommer- und Herbstgenerationen, da sie hier, wie bereits 
gesagt, meist schon vor der Keimstreifbildung abgeschlossen ist. Uber 
das Verhalten der Symbionten selbst wahrend des ganzen Infektions- 
geschehens ist zu berichten, da sie, in der Mycetomanlage angelangt, 
erstens erheblich schlechter farbbar werden, zweitens kaum noch Innen- 
strukturen erkennen lassen und drittens an Volumen zunehmen (Abb. 3). 
Vor der Infektion haben sie einen Durchmesser von etwa 3 —4u, nach 
beendeter Infektion einen solchen von 5—6 uw. Worauf dieses Phanomen 
zurickzufiihren ist, ist aus den Praparaten nicht ersichtlich. Es ware 
denkbar, daB Permeabilitétsveranderungen in der Zellmembran dafiir 
verantwortlich zu machen sind; allerdings miiBte erst der Beweis dafiir 
erbracht werden. 
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IV. Das Verhalten des Myecetoms 
1. Die Genese des Mycetoms 
a) Die Genese des Mycetoms im Winterei 


Die ,,masse polaire“ des Wintereies ist der Ausgang fiir das Mycetom 
der Fundatrix. Zuniachst stellt man fest, daB die GroBe der Symbionten 
nicht zugenommen hat. Der Symbiontenballen bleibt am hinteren 
Eipol liegen, bis sich das Blastoderm entwickelt hat. Am Hinterende 
sind die Blastodermzellen besonders groB. Noch vor Beginn der In- 
vagination sieht man deutlich Blastodermzellen in den Symbionten- 
ballen eimsinken, offensichtlich die kiinftigen Kerne der Mycetocyten. 
Der sich bildende Keimstreif schiebt dann die junge Mycetomanlage 
in das Ki-Innere hinein, ganz wie dies von WEBSTER u. Putiuips (1912) 
schon bei Schizaphis graminum CB. (= Toxoptera graminum Ronp.) 
beschrieben wurde. SchlieBlich lést sich der Keimstreif von dem Blasto- 
derm, das dadurch zur Serosa wird. Ein ,,polar organ‘‘ wird dabei im 
Falle von Pemphigus nicht zuriickgelassen. Die beiden Blatter des 
invaginierten Keimstreifs sind zunachst noch gleich dick, doch nimmt 
dann das eine wesentlich an Starke zu. Es wird zum eigentlichen 
Embryo, wahrend das andere zum einschichtigen Amnion wird. Im 
Stadium der friihen Amnionhdhle (Abb. 4a) beginnen sich die Ur- 
geschlechtszellen zwischen Keimstreif und Symbiontenballen heraus- 
zudifferenzieren. Aber erst nach ziemlichem Langenwachstum sind sie 
deutlich gesondert zu erkennen (Abb. 4b). Der Kopfteil des Embryos 
streckt sich nun (Abb. 4c). Gleichzeitig nimmt der gesamte Embryo 
an Dicke zu. Im nachsten Stadium beginnen sich die Extremitaten 
zu bilden (Abb. 4d). Das Mycetom, das bis jetzt an der Umknickungs- 
stelle zwischen thorakalem und abdominalem Teil des Embryos am 
vorderen Eipol gelegen war, kommt durch die Streckung des Abdominal- 
teiles in seine endgiiltige Lage im Abdomen (Abb. 4e). Nun entwickeln 
sich Nervensystem, Fettkérper und Darmtrakt, und nach vollendetem 
RiickenschluB rollt sich der Embryo um 180°. Dies vollzieht sich aller- 
dings erst nach der winterlichen Ruhepause. Damit ist der Embryo zum 


Ausschlipfen bereit. 

Innerhalb dieses embryonalen Geschehens, das hier nur in ganz 
groben Ziigen angedeutet wurde, gehen auch in der Mycetomanlage 
bestimmte Vorgange vor sich. Bis etwa zum Stadium der frihen 
Amnionhéhle (Abb. 4a) ist im Symbiontenballen nichts Auffalliges 
zu bemerken. Dann jedoch beginnt ein eigenartiger Vorgang im Zentrum 
der Mycetomanlage, bei dem es sich vermutlich um eine partielle 
Degeneration handelt. Zunachst kann man zentral gelegene, mit Eisen- 
hamatoxylin véllig schwarz angefarbte Brocken erkennen. Hierbei 
handelt es sich wahrscheinlich um Zerfallsprodukte der zentralen Sym- 
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Abb. 4a—g. Pemphigus spirothecae Pass. Die Genese des Mycetoms im Winterei. a Sta- 

dium. der friihen Amnionhoéhle. b Deutliche Sonderung der Urgeschlechtszellen. c Streckung 

des Kopfteiles. d Beginn der Extremititenbildung. e Streckung des abdominalen Teiles. 

f Chromatinring. g Fast fertiger Embryo vor der Ausrollung. Myc Mycetomanlage; 

Ug Urgeschlechtszellen; 4h Amnionhéhle; 4 Amnion; H Embryo; dSy zentrale degenerie- 
rende Symbionten; »K pyknotische Kerne; Chr Chromatinring 
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bionten. Die Symbionten in der Randzone machen dagegen einen nor- 
malen Eindruck. Zwar sind sie nicht deutlich voneinander abzugrenzen 
und nur schwer anzufirben, jedoch bessert sich dies allmahlich. Auch 
die Kerne des symbiontenhaltigen Syncytiums verhalten sich verschie- 
den. Wahrend die Kerne der Randzone normal bleiben, gehen die- 
jenigen Kerne, die urspriinglich dazu bestimmt waren, mit den degene- 
rierenden zentralen Symbionten Mycetocyten zu bilden, zugrunde. Sie 
werden stark pyknotisch und lagern sich ringférmig um die degene- 
rierenden zentralen Symbionten. Dies geschieht etwa in dem Stadium 
des Beginns der Extremitaétenbildung (Abb. 4d). 
Nach der Streckung des abdominalen Teiles des 
Embryos sind dann die von der Pyknose betroffe- 
nen Kerne zu einem Ring verschmolzen (Abb. 4f). 
Der Nachweis, da8 es sich bei diesem Ring um 
Kernprodukte handelt, ist mit der Feulgenfar- 
bung eindeutig zu erbringen. Die Hischnitte wur- 
den vor der Feulgenfarbung bei 37—41°C 20 min 
mit Ribonuklease behandelt. Nach Farbung mit 
dem Schiffschen Reagens zeigte sich der Ring 
stark DNS-positiv. Dadurch ist seine Natur als 
,,Chromatinring* einwandfrei geklart. 
SchlieBlich lésen sich die degenerierten Teile 
der Mycetomanlage allmahlich auf, ein Vorgang, 
der noch vor der Geburt der jungen Fundatrix- 
Erstlarve seinen AbschluB findet. 
Uber die Ursache der partiellen Degeneration 
lassen sich nur Vermutungen anstellen. Mog- 
Abb. 4g licherweise gehen die Symbionten an ihren 
eigenen Stoffwechselgiften zugrunde, die sich in 
der Mitte des Symbiontenballens stauen. Derartiges wurde auch bei 
anderen Mikroorganismen haufig beobachtet. Eine andere Méglichkeit 
ware, daB es sich um einen degenerativen Erschépfungszustand der 
Symbionten handelt, nachdem sie letztmalig Teilungsprodukte nach 
auBen abgegeben haben, die alle lebenswichtigen Stoffe mitbekamen. 


- Myce 
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b) Die Weiterentwicklung der Mycetomanlage in den aus dotterarmen 
Eiern hervorgegangenen Embryonen 

Wahrend die Infektion der viviparen Generationen relativ gut 
untersucht ist, ist iiber die Weiterentwicklung der Anlage des Mycetoms 
bisher noch nichts Genaues bekannt. BucuNner schreibt 1930 (p. 474) 
nur ganz kurz: 

,,..-allmahlich aber nimmt die Mycetomanlage und die Pilzmenge 
... ganz betrachtlich zu und praégt damit dem ganzen Habitus des 
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Embryos seinen Stempel auf. Vom Rande her beginnend grenzen dann 
auch die Kerne pilzhaltige Plasmaterritorien um sich ab und teilen 
allmahlich alles in Mycetocyten auf. Ob sie sich dabei mitotisch teilen 
oder amitotisch, ist nicht ganz sicher. SELL konnte nie Mitosen beob- 
achten, sondern nur amitosenahnliche Kernbilder, Sutc aber schreibt, 
daB sogar die Mycetocyten alter Tiere, in denen also fur gewohnlich 
kaum noch Teilungen zu finden sind, sich besonders rege mitotisch 
teilen (?).‘‘ Auch UrcHanco 
(1924) bildet bei Dactynotus 
tanaceti L. (= Macrosiphon 
7 tanaceti lL.) Mitosen ab. 

Die hier vorhandene Liicke 
1a8t sich auf Grund der von 
mir beobachteten Tatsachen 
wenigstens fiir die Pemphigi- 
nen schlieBen. Zur grundlegen- 
den Orientierung tiber die em- 
bryologischen Geschehnisse sei 
auf MEtTscHNIKOW (1866a, b), 
Wirtaczi (1884), Witt (1889), 
‘ ee ST ae Fré6cen (1905), UicHanco 
Abb. 5. Abschniirung eines Tochterkernes (1924) und HiIRscHLER (1912, 
(Tk) vom primaren Mycetomkern (kK) eines 1928) verwiesen. Schon WIth ae 
Embryos aus einer P. sp.-Virgo am Haupt- 4 5 

wirt. Sy Symbionten CZIL gibt eine recht gute Be- 

schreibung, die FLOGEL noch- 

mals knapp zusammenfat. Danach wird der ,,lange Weg vom Ki bis 
zum ausschliipfenden Thier‘ in 31 Stadien eingeteilt. 

Wie verhalten sich nun die Symbionten im Rahmen dieses Gesche- 
hens? Die ein- oder zweikernige Mycetomanlage ist nach der Infektion 
mit den Symbionten vollig angefillt. Sie verharrt in diesem Zustand, 
etwa bis der Keimstreif S-formig geworden ist. Dann beginnen sich die 
wahrscheinlich endomitotisch riesenhaft angewachsenen primaren 
Mycetomkerne zu lappen; und schlieBlich schniiren sich von ihnen 
kleine Tochterkerne ab (Abb. 5). Die Entstehung der kiinftigen Myceto- 
cytenkerne ist somit eindeutig eine amitotische. Die Tochterkerne, die 
einen deutlichen Nukleolus und ein klares Chromatinnetz erkennen 
lassen, wandern an den Rand der Mycetomanlage (Abb. 6a und b). 
Dies geschieht in dem niichsten Embryonalstadium, dem Stadium des 
..Keimstreifs mit zwei scharfen Knickungen‘* (WrrnacziL). Wenn die 
Kerne am Rande der Mycetomanlage angelangt sind, beginnt von auBen 
her eine Abschniirung von einzelnen Mycetocyten. Diese ist noch vor 
der Geburt des Embryos beendet. Abb.7 zeigt einen ziemlich alten 
Embryo mit fast beendeter Mycetomausbildung. Deutlich ist noch ein 
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primarer Mycetomkern zu erkennen. Im Gegensatz zu den Befunden Kiz- 
VENHUSENS (1927) hat dieser Kern bis jetzt nicht an GréBe abgenommen. 
(Kerndurchmesser vor der Infektion = 8—10 mw, kurz nach der Infek- 
Moye 


tion etwa 12 w, nach der Tochter- 
kernabschniirung immer noch 
12—15 wu.) Er teilt sich schlieB- 
lich in eine Anzahl von Kernen 
auf, wobei es nicht immer klar 
ist, ob echte Amitosen oder 
Fragmentierungsprozesse eine 
Rolle spielen. Jedenfalls werden 
dadurch die in der Mitte noch 
uibriggebliebenen Symbionten 
mit Kernen versorgt. Die Sym- 
bionten selbst haben durch 
Teilungsprozesse allmahlich an 
Gré8e abgenommen und ihren 
normalen Durchmesser wieder 
erreicht. Im Gegensatz dazu 
haben sich die Mycetocyten- 
kerne vergro8ert. (Kerndurch- 
messer im Stadium des Beginns 
der Mycetocytenabschniirung 
= 4—5yu, im Embryonalsta- 
dium der Abb. 7 = 7—8 yp.) 
Wahrscheinlich ist die GréBen- 
zunahme auch hier mit endomi- 
totischen Prozessen gekoppelt. 
Abb. 8 zeigt eine vermutliche 
Endomitose dieser Art! im Sta- 
dium der spaten Anaphase. Die 
Spindel farbt sich mit Eosin 
intensiv rot an, so daB sie auf 
der Photographie schwarz er- 
scheint (Abb. 8a). Die wirkli- 
chen Verhaltnisse gibt die ge- 
zeichnete Abb. 8b wieder. 

Die Art der Entstehung des 


Ks 


Abb. 6au. b. Mycetocytenabschnitirung in der 
Mycetomanlage von Embryonen aus P. b.-Hxu- 
lis-Imagines. a Sagittalschnitt. b Querschnitt. 
Myc Mycetocyten; Sy Symbionten; K primiérer 
Mycetomkern; 7k Tochterkerne; Ks Keimstreif 


definitiven Pemphiginen-Mycetoms in den aus dotterarmen Eiern 
hervorgegangenen Embryonen ist durch den ganzen Jahreszyklus 
hindurch gleichmaBig anzutreffen, so da ihr fiir die Pemphiginen 


Allgemeingiiltigkeit zukommt. 


1 Hs handelt sich hier allerdings um einen Einzelfall. 
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2. Das postembryonale Verhalten des Mycetoms 
Die endgiiltige Zahl der das Mycetom bildenden Mycetocyten ist 


schon vor der Geburt erreicht. Sie aéndert sich wahrend der post- 
Ns D 


Myce 


Abb. 7. Embryo aus P.sp.-Virgo am Hauptwirt (Imago). Mycetocytenbildung in fort- 
geschrittenem Stadium, Myc Mycetocyten; K priméarer Mycetomkern; 7k Tochterkerne; 
Ns Nervensystem; D Darm 


embryonalen Entwicklung der Tiere nicht mehr. Die Mycetocyten 
wurden in allen Generationen und Larvenstadien ausgezéhlt. Hierzu 


a b 
Abb. 8au.b. Endomitose in der Mycetomanlage eines Embryos 
aus einer P.sp.-Fundatrix-Imago 


war es notig, mit Hilfe des Abbéschen Zeichenapparates Serienzeich- 
nungen anzufertigen, um die einzelnen Mycetocyten durch die Schnitt- 
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serie genau verfolgen zu kénnen. Im einzelnen wurden folgende Myceto- 


cytenzahlen ermittelt: 

Aus dieser Tabelle las- 
sen sich folgende Tatsa- 
chen ablesen: 


Tabelle 1. Mycetocytenzahlen 


Durch- 
schnitt 


1. Die Variationsbreite 


der Mycetocytenzahlen i lireaisurehe ake a a ee 93/4 

schwankt bei den Pem-  Ungefliigelte Virgo am 

phiginen zwischen 20 und Rese ee we ace Pata Sees, | 220d 

32, die Durchschnittszahl Virgo am Hauptwirt | P.pn.| 20—26 | 22,2 

ist 24. DECUIERD 5. oy ee Slane .b. | 20—27 | 23,8 
2. Die heterdzischen Gvineen Weibshon’ | Pe | tose | an 


Pemphiginen haben eine 
groBere Variationsbreite als die monézische Art P. sp. 

3. Die héchsten Mycetocytenzahlen finden sich bei der P. sp.- 
Virgo am Hauptwirt. 

4. Auch das Sexualis-Weibchen hat eine Mycetocytenzahl, die im 
Bereich der allgemeinen Streuungsbreite liegt, und nicht nur einige 
Mycetocyten, wie T6rTH schreibt. 

Die GréBe der Mycetocyten nimmt in der Regel durch die Vermeh- 
rung der Symbionten von der Geburt an erheblich zu. Ausnahmen 
bilden hierbei nur das Sexualis-Weibchen und die P. sp.-Virgo am 
Hauptwirt. Vielleicht haingt mit dieser Tatsache die hohe Mycetocyten- 
zahl der letzteren zusammen. Da die Mycetocytenzahl konstant bleibt, 
ist anzunehmen, da® zur Infektion der Embryonen in den viviparen 
Generationen immer nur Teilmengen von Symbionten aus den ein- 
zelnen Mycetocyten verwendet werden. In der oviparen Sexualis- 
Generation ist dies anders. Hier bleiben nach der Infektion nur noch 
einige wenige Mycetocyten im Fettk6rper erhalten. Es muB ange- 
nommen werden, da der Inhalt ganzer Mycetocyten ins Winterei ein- 
tritt. Allerdings laBt sich dies nicht befriedigend klaren, da die Zell- 
grenzen der Mycetocyten nicht immer deutlich zu erkennen sind. 

Die Gestalt des Mycetoms ist recht mannigfaltig. Die 2 Grundformen 
sind das Paketmycetom der viviparen und das Ringmycetom der ovi- 
paren Tiere. Das ,,typische“ Aphidenmycetom, das aus zwei durch 
das Abdomen ziehenden Strangen und einer diese am Hinterende ver- 
bindenden Briicke besteht, ist bei den Pemphiginen nur in Ausnahme- 
fallen und auch nur als Weiterentwicklung des Paketmycetoms zu 
finden. In den jungen Erstlarven (L,) der viviparen Pemphiginen- 
Generationen besteht das Mycetom einfach aus einem Paket von Myceto- 
cyten. Es fiillt fast das ganze hintere Abdomen aus (Abb. 10). Gestalt- 
gebend wirkt zundchst nur der Darm. Er driickt die Mitte des Paketes 
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nach oben, so daB dieses hier diinner wird. Von der spaten L, ab 
kommen als weiteres gestaltbildendes Element die Embryonen in 
Frage, die spiter ausschlieBlich die Mycetomgestalt bestimmen. In 
der spiiten L, und auch in der L, lassen sich an Frontalschnitten noch 
gut 3 Zonen im Embryo erkennen. Schnitte durch den ventralen Teil 
des Embryos (Abb. 9a) zeigen in der Mitte den Darm, rechts und links 
davon je einen Strang von Mycetocyten. Die Strange sind haufig nicht 


Abb. 9a—c. Frontalschnitte durch daltere Erstlarven der Fundatrix-Generation vou 

Pemphigus populi-nigrae SCHRK. a Ventral gefiihrter Schnitt. Rechts vollstindiger Myceto- 

cytenstrang. b Medianschnitt. ,,Dachplatte‘‘ des Mycetoms. ec Dorsal gefiihrter Schnitt. 
Mycetocytenfreie Zone : 


ganz durchlaufend und manchmal nur einseitig ausgebildet. In Schnit- 
ten auf mittlerer Hohe (Abb. 9b und 11) trifft man das ,,Dach“‘, das 
die beiden ventralen Strange miteinander verbindet. Ist die Dachplatte 
nur hinten ausgebildet, dann erhalt man das oben beschriebene ,,typi- 
sche‘ Aphidenmycetom. Mir ist dieser Fall bei den Pemphiginen aber 
nur héchst selten untergekommen. Uber dem ,,Dach“, zundchst vor 
allem am Rande desselben, liegen die Eiréhren. Wenn die in diesen 
vorhandenen Embryonen immer gréSer werden, driicken sie das Myce- 
tom dorsal zusammen, so da auf dem Dach noch eine Art ,,Kamm“ 
entsteht. Die Zone iiber dem Kamm ist frei von Mycetocyten. Ziemlich 
weit dorsal gefithrte Frontalschnitte zeigen nur noch Embryonen 
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Abb, 10. Pemphigus populi-nigrae ScHRK. Abb. 11. Pemphigus populi-nigrae Sourx. 
Medianer Frontalschnitt durch eine junge Medianer Frontalschnitt durch eine Fun- 
Fundatrix-Erstlarve datrix-Zweitlarve 


(Abb. 9c). Die Weiterentwicklung 
geht nun bei den einzelnen Genera- 
tionen etwas verschieden vor sich, 
Allen gemeinsam ist eine allmahliche 
Zersplitterung des urspriinglich kom- 
pakten Mycetoms von der Dorsal- 
seite her. In der L, sind die beiden 
ventralen Strange langs des Darmes 
noch ziemlich gut zu erkennen. Die 
Dachplatte ist aber schon fast vél- 
lig zerstért und in einzelne Myceto- 
cyten zerspalten (Abb. 12). In den 
gefliigelten Generationen —herrscht 
dabei die Tendenz, das Myceto- 
cytenmaterial in der Mitte des lan- 
gen, schmalen Abdomens zu lagern 
(Abb. 22a). Die Mycetocyten wer- 
den langlich-spitz. Bei den unge- | ° _ 
fligelten Formen, besonders bei der Abb. 12. Pemphigus spirothecae Pass, 
Fundatrix und der Exulis mit OE a ab met Rea pus 
ihren relativ breiten Abdomina, 

wird das Mycetocytenmaterial mehr seitlich und kaudal verlagert. 
Infolge des hier etwas reichlicher zur Verfiigung stehenden Platzes 
28 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 
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bleiben die Mycetocyten rundlich. Zwischen beiden Extremtypen sind 
viele Ubergiinge méglich. In den Viertlarven (Abb.13) und ganz beson- 
ders in den Imagines kann von einer geregelten Verteilung der Myceto- 
cyten keine Rede mehr sein. Besonders in den sehr viele Embryonen 
enthaltenden Fundatrix-Imagines der migrierenden Arten findet man 
nur mit Miihe zwischen den Embryonen verstreut hier und da einzelne 
Mycetocyten (Abb. 14). Nur ventral und dorsal sind noch gréBere 
Griippchen derselben anzutreffen. 


Abb. 13 Abb. 14 


Abb. 13. Pemphigus spirothecae PASS. Medianer Frontalschnitt durch eine Fundatrix- 
Viertlarve 


Abb. 14. Pemphigus populi-nigrae SCHRK. Medianer Frontalschnitt durch eine Fundatrix- 
Imago 


Einen Sonderfall stellt die alte P. b.-Exulis-Imago der parazykli- 
schen Nebenreihe dar, die im Erdboden itiberwintert. Nachdem sie 
die meisten Embryonen abgesetzt hat, wuchert bei ihr der Fettkérper 
und nimmt den Platz derselben ein (Abb. 15b). Nur noch einige wenige 
junge Embryonen werden behalten, daneben auch einige zentral ge- 
legene Mycetocytenstrange. Letztere stellen das Reservoir an Sym- 
bionten fiir die im Friihjahr entstehenden weiteren Tiere der para- 
zyklischen Nebenreihe dar. 

In den oviparen Sexualis-Weibchen ist die Entstehung und Weiter- 
entwicklung des Mycetoms wesentlich einfacher. Hier liegt die Sym- 
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biontenmasse zundchst im Fettkérper des Abdomens. Von den ur- 
springlich angelegten 2 Endfachern der Ovariolen degeneriert eines 
(Abb. 22b). Das andere entlé8t nur ein einziges Ei in den Eileiter, 
das gewaltig an Gréfe zunimmt und das Mycetom kaudalwarts schiebt. 
Es dellt das Mycetom zunichst schiisselformig ein (Abb. 16). Als 
weiterer Faktor, der die Mycetomgestalt bestimmt, kommt der nach 


a Myce b 


Abb. ldau. b. Pemphigus bursarius L. Mediane Frontalschnitte durch Exulis-Imagines. 
a Fixiert 20. 8.55. b Fixiert 22.10.55. Myc Mycetocyten; # Embryonen: Fz Fettzellen 


hinten auswachsende Eileiter in Frage, der sich mit der von hinten 
her einstiilpenden Vagina vereinigt und das Mycetom durchbohrt, 
das dadurch mehr oder weniger regelmaBig ringformig wird. In diesem 
Zustand verharrt és bis zur Infektion des Wintereies. 

In den alten Imagines setzt eine Degeneration der Mycetocyten 
ein. (Die hier mitgeteilten Beobachtungen wurden hauptsachlich an 
alten P. sp.-Virgines gemacht.) Sie beginnt mit einer Pyknose der 
Mycetocytenkerne, die gleichzeitig eine unregelmaBige Gestalt anneh- 
men. Es folgt eine Degeneration der Symbionten. Im Zentrum der- 
selben treten gréBere, mit Hamalaun farbbare Kinschlu&k6rper auf, 
wahrend in den normalen Symbionten nur feinere Granula tiber die 
ganze Flache verstreut liegen (Abb. 8a). Gleichzeitig werden die Zell- 
grenzen schlechter sichtbar. SchlieBlich treten Vakuolen zwischen den 

28* 
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Symbionten auf, und diese werden allmahlich aufgeldst. Das ganze 
Organ farbt sich jetzt stark mit Eosin an. Ich glaube kaum, daB die 
Onocyten etwas mit der Degeneration der Mycetocyten zu tun haben. 
Onocyten sind sowohl in der Imago, als auch in allen Larvenstadien 
stets vorhanden. Ihre Beziehungen zu den Mycetocyten dirften rein 
zufallige sein. Aufnahme von Symbionten in Onocyten, wie dies TOTH 
(1933) sah, konnte ich nie beobachten. T6rx gibt selbst die Problematik 
dieser Frage zu. Er schreibt, daB auch in Onocyten, die mit dem Mycetom 
in keinerlei Zusammenhang ste- 
hen, ,,Granula von offenbar an- 
derer Herkunft‘‘ enthalten sind. 
Die Ansicht, da8 den Onocyten 
lytische Funktionen zukommen, 
wie es TOTH spater (1937) an- 
nimmt, laBt sich eher vertreten. 
Dagegen ist jedoch einzuwenden : 
Erstens konnte ich in meinen 
Praparaten sehr haufig Aufl6- 
sungserscheinungen in den alten 
Mycetocyten beobachten, ohne 
da8 Onocyten auch nur in der 
Nahe waren, zweitens sitzen auch 
jungenMycetocyten, z. B.in Erst- 
oder Zweitlarven, haufig Ono- 
cyten auf, die Sekrettrépfchen 
enthalten, ohne da8 aber irgend- 
welche Wirkungen an den My- 
cetocytenkernen oder den Sym- 
: ee bionten zu beobachten sind. Auch 
Abb. 16. P. sp.-Sexualisweibchen-Embryo aus PROFFT (1937) und Riss (1933) 
eee itn amamtone: £5 vertreten den Standpunkt, daB 
Kileiter; V Vagina die Onocyten beider Symbionten- 
regulierung keine Rolle spielen. 

Mit den am Kaudalende des Abdomens gelegenen degenerierten 
Mycetocyten sind von mir entdeckte degenerierte ,,Riesenzellen‘‘ in der 
Migrans alata, der Virgo am Hauptwirt und der Exulis nicht zu ver- 
wechseln. Die genannten Riesenzellen liegen in Zwei- oder Vierzahl nur in 
den erwihnten Generationen im abdominalen Fettkérper hinter dem My- 
cetom.Thre grote Ausbildung haben die Kerne derselben in alteren Embry- 
onen (Abb. 17a). Die Kerne der Riesenzellen iibertreffen die GréBe der an 
und fiir sich schon grofen, polyploiden Mycetocytenkerne noch um 
ein Vielfaches. (Kerndurchmesser in einer normalen Fettzelle etwa 3 iu; 
in einer Mycetocyte 9, in einer der genannten Riesenzellen vor der 
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Degeneration 27 yw.) Die Riesenzellen degenerieren bereits gleich nach 
der Geburt. Reste davon finden sich aber oft noch bis ins Imaginal- 
stadium. Meist verschmelzen dabei alle Riesenzellen, oder wenigstens 
die einer K6rperhalfte, zu einem einzigen Gebilde mit wabigem Plasma 


Abb. 17a u. b. Abdominale Riesenzellen. a Im Embryo einer Hauptwirts-Virgo von P. sp. 
aus einer Fundatrix-L, b In einer P.sp.-Hauptwirts-Virgo-L,. Die Riesenzellen sind 
bereits degeneriert. Rz Riesenzellen; K Kerne derselben; Myc Mycetocyten 


(Abb. 17b). Uber die Bedeutung dieser Riesenzellen lassen sich vor- 
erst noch keine Aussagen machen. Vielleicht sind sie Uberreste von 
Wohnstatten eines ehemaligen zweiten Symbionten, der im Verlauf 
der Phylogenese verlorenging. Das riesige Kernwachstum ware dann 
mit dem Mangel des Gegengewichtes der symbiontischen Stoffwechsel- 
produkte zu erklaren. Zum SchluB sei noch ein Ubersichtsschema des 
symbiontischen Zyklus, wie ich ihn nach meinen Praparaten sehe, 
gegeben : 
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Abb. 18. 1 Normaler Symbiont; 2 Zweiteilung; 3 Symbiont im Embryo, der aus einem 

dotterarmen Hi hervorgegangen ist; 4 Verkleinerung auf den Normalzustand; 5 Degenera- 

tion in alter Imago; 6 Symbiont nach Hindringen ins Winterei (ohne Gré8enzunahme); 
7 partielle Degeneration im Winterei-Embryo 
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Der bei der Degeneration auftretende, schon mit Haémalaun, noch 
stirker aber mit Eisenhimatoxylin anfarbbare Binnenkérper, den T6TH 
auch in allen Stadien der normalen Symbionten gesehen :haben will, 
kann nicht als Kernaquivalent angesehen werden. STEINHAUS schreibt 
1947: ,,With iron-hematoxylin stain the center of the large symbiotes 
stains more deeply than the periphery, but this does not represent a nu- 
cleus.‘‘ Auch von mir durchgefiihrte Proben auf DNS in den Symbionten 
(FEULGEN, PrEKARSKI-RoBINOW, TRONNIER) blieben stets negativ. 


V. Symbiose und Geschlechtsbestimmung 


1954/55 machte BucHNER bei den beiden Stictococcus-Arten S. sjoe- 
stedti Cock. und. VS. diversiseta Stiv. die interessante Beobachtung, daB 
nur die spaéter zu Weibchen werdenden Eizellen bzw. Embryonen mit 
Symbionten infiziert werden. Fiir die Schildlaus Stictococcus sjoestedti 
Cocx., bei der die Symbionten schon in die Ovocyten 1. Ordnung ein- 
dringen, nimmt er an, daB den Symbionten bei der Bestimmung des 
Geschlechts die entscheidende Rolle zukommt. .,Der Entscheid, ob 
eine Ovocyte von Stictococcus (sjoestedti) sich in weiblicher oder mann- 
licher Richtung entwickelt, hangt davon ab, ob sie .. von Symbionten 
infiziert wird oder nicht. Ob es sich dabei um eine rein phanotypische 
Geschlechtsbestimmung im Sinne Harrmanns handelt ... , oder ob 
auch hier eine genetische Anlage anzunehmen ist, bei der freilich die 
F/M-Balance einen so niedrigen Wert besitzt, daB sie gegeniiber der 
Beeinflussung der in das Ei verpflanzten Mikroorganismen gegenstands- 
los wird, mége dahingestellt bleiben. An der Tatsache, daB in unserem 
Fall die Infektion oder Nichtinfektion der Eizelle tiber das Geschlecht 
entscheidet, kann jedenfalls nicht gezweifelt werden.‘ 


Die Tatsache, daf bei Stictococcus die Entscheidung des Geschlechts 
sekundar auf das Weibchen itibertragen wurde, hat ihre Ursache in 
dem Verlust der Dispermie der Stictococcus-Mannchen. Aus einer 
Spermatocyte 1. Ordnung gehen nur zwei funktionstiichtige Spermien 
hervor. [Niaheres tiber die Zytologie der Cocciden findet sich bei ScHRA- 
DER (1923) und HuGHEs-ScHRADER (1948). ] 

Da bei den Pemphigus-Arten in der Sexualis-Generation ebenfalls 
symbiontenfreie, rudimentiire Mannchen auftreten, ist man geneigt, 
nach Homologien zu suchen. Aber schon Bucuner schlieBt aus der 
Situation bei den bisher untersuchten Aphiden, daB8 hier die Symbionten 
nichts mit der Geschlechtsbestimmung zu tun haben. Meine Unter- 
suchungen bestatigen dies. Die Geschlechtsbestimmung ist bei den 
Pemphigus-Arten eindeutig eine diplogenotypische. Wir haben hier 


infolge eines sekundaren Generationswechsels eine véllig anders geartete 
Situation vor uns: 


~ 
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1. Die nur einmal im Jahreszyklus auftretende zweigeschlechtliche 
Generation wird parthenogenetisch erzeugt. 

2. Aus den befruchtungsbediirftigen Eiern der Geschlechts-Weib- 
chen gehen nur Weibchen hervor, und nicht, wie bei Stictococcus, 
Weibchen und Mannchen. Der auch bei Pemphigus auftretende Ver- 
lust der Dispermie hat hier seinen Sinn, da gerade die ménnchen- 
bestimmenden Samenzellen verlorengehen. 

Wenn auch das Geschlecht bei Pemphigus durch einen Chromo- 
somenmechanismus reguliert wird, so schlésse dies doch eine Besiedlung 
der mannlichen Em- 
bryonen mit Symbion- 
ten nicht aus. Die Tat- 
sache, daB eine solche 
nicht erfolgt, diirfte dar- 
in begiindet liegen, daB 
dieSymbionteninfektion 
in der Sexupara (abhan- 
gig von ,,inneren Fak- 
toren‘‘, die aus den Pra- 
paraten nicht ersichtlich 
sind) anscheinend nur 
in einem einzigen Schub 
in einer zeitlich begrenz- 
ten Periode vor sich 
geht, namlich zu der 
Zeit, in der die Weib- 
chen-Embryonen im in- a 


‘ ° Abb. 19au.b. Junge P.sp.-Sexupara-L,. a Ventraler 
fektionsbereiten Blasto- Frontalschnitt mit den beiden schon ziemlich weit 


1 entwickelten Minnchen-Embryonen. b Schnitt weiter 
dermstadium angelangt dorsal mit den 6 Weibchen-Embryonen, die erst auf 
sind. Die beiden Mann- dem Blastodermstadium angelangt sind 


chen-Embryonen, die 
sich anfangs viel rascher als die Weibchen- iaeevonen entwickeln 
(Abb. 19—22), haben zu dieser Zeit schon lingst den Keimstreif 
gebildet, der fast das ganze Innere der ehemaligen Blastodermhéhle 
erfiillt. Somit ist raumlich keine Méglichkeit mehr zur Besiedlung 
mit Symbionten vorhanden, da die hierfiir giinstige Zeit (Blastula., 
frithes Invaginationsstadium) schon voriiber ist. Etwa von der Sexupara- 
L, an iiberfliigeln dann die Weibchen-Embryonen die mannlichen an 
GréBe. Dies kommt besonders durch die Ausbildung des Wintereies 
zustande (Abb. 23). 

Uber die Ei- und Samenreifung bei den Aphiden haben schon die 
verschiedensten Autoren gearbeitet. Die wichtigsten davon sind BLocu- 
MANN (1886), STSCHELKANOVZEW (1904), Morean (1907), TANNREUTHER 


100 
SS] 


b 
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(1907), von Barur (1909), Stevens (1909) und ScHwaRTz (1932). Die 
Verhiltnisse bei Pemphigus blieben jedoch noch ungeklart. 


Abb. 20au.b. Altere P.sp.-Sexupara-L,. a Die beiden Mannchen-Embryonen. b Auch 
die Weibchen-Embryonen haben schon den Keimstreif gebildet 


~ 200, 
Sa 


a b 
Abb. 2lau.b. P.sp.-Sexupara-L». a Deutliche Vorausentwicklung der zwei vorderen, 
der Mannchen-Hmbryonen. b Schnitt weiter dorsal 


Ich wahlte zum Beweis der genotypischen Geschlechtsbestimmung 
bei Pemphigus aus dem Chromosomenzyklus die schon in den mannlichen 
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Embryonen vor sich gehende Spermatogenese, und zwar deshalb, 
weil bei der Winzigkeit des Objektes (P. sp.) Schwierigkeiten beim 
Auszihlen der Chromosomen zu erwarten waren. Ich hoffte, dann 


a Vorn die beiden groBen Miannchen-Embryonen, hinten 5 von den 6 
nm. b Schnitt etwas weiter dorsal: Die 6 Weibchen-Embryonen. c Frontal- 
yonen. H Degenerierendes Endfach 


- 


schnitt mit simtlichen 8 Embr 


- 
P. sp.-Sexupara-L;. 


Weibchen-Embryonen angeschnitte 


Abb, 22a—ce. 


wenigstens durch Auszahlen der degenerierten und nichtdegenerierten 
Samenzellen nach der ersten und nach der zweiten Reifeteilung, wie 
dies Scuwartz bei Byrsocrypta ulmi Hat. (= Tetraneura ulm Hre. = 
Aphis gallarum-ulmi DucEER) durchfiihrte, sowie durch das eventuelle 
Vorhandensein eines zunachst in der Mitte zuriickbleibenden (X-) Chro- 
mosoms wahrend der ersten Reifeteilung GewiBheit tiber Homolo- 
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gien zu dem Schwartzschen Objekt, das ja mit den Pemphiginen eng ver- 
wandt ist, zu erhalten. In der Tat erfiillten sich diese Erwartungen 
sehr gut. Ich erhielt sehr schéne Anaphasen der ersten Reifeteilung 
mit auffillig in die Linge gezogenem X-Chromosom zwischen den 
beiden Tochterplatten (Abb. 24a und b). Zu bemerken ist, da das 
Material dazu nachts, etwa zwischen 
2 und 4 Uhr, fixiert werden mu8. Beim 
Auszihlen der degenerierten und nicht- 
degenerierten Spermatocyten 2. Ord- 
nung kam ich auf folgende Werte: 


Tabelle 2. Anzahl der Spermatocyten 2.0. eines 
Hodenfollikels 


Schnitt 
Nr. 


DASOMRWHe 


Dies entspricht etwa dem theore- 
tisch geforderten Verhaltnis von 1:1. 
Der hodhere Wert der groBen, nicht 
Abb. 23. P.sp.-Sexupara-L,. Die Gegenerierenden Spermatocyten 2. Ord- 
Weibchen-Embryonen. haben die yng ist dadurch zu erklaéren, daB die 
beiden Miannchen-Embryonen an E z i 3 

GréBe tiberholt degenerierten_,,kleinen‘‘ nicht immer 

deutlich auffallende GréSenunterschiede 

zeigen. Das Auszahlen wurde mit Hilfe eines Okular-Netzmikrometers 

durchgefithrt. Da die zweite Reifeteilung ziemlich schnell nach der 

ersten folgt, sind Spermatocyten 2. Ordnung sehr selten. Viel haufiger 

trifft man Hodenfollikel nach der zweiten Reifeteilung an (Abb. 26). 
Auszaihlungen ergaben hier die Werte der Tabelle 3. 

Dies entspricht ziemlich gut dem erwarteten Verhaltnis von 1:2. 
Die Spermiohistogenese ist spitestens in der Sexupara-L, beendet. 
Neben den oben geschilderten Tatsachen konnten in giinstigen Fallen 
sogar Chromosomen ausgezahlt werden. Metaphase-Platten waren hierzu 
ungeeignet, weil in ihnen die Chromosomen zu dicht aneinanderlagen. 
Als relativ am giinstigsten erwiesen sich die Interphasenkerne zwischen 
erster und zweiter Reifeteilung, in denen die Chromosomen individuali- 
siert erhalten bleiben. In den groBen Spermatocyten 2.0. konnten des 


Symbiontische Einrichtungen der Pemphiginen 429 


Tabelle 3. Anzahl der Zellelemente 
in Hodenfollikeln nach der zweiten 


Reifetetlung 
z Funktions- 
Follikel | Degene iichtice 
Nr rierte Sg 
; Zellen eee 


tiden 


Abb. 24a u. b. a Hodenfollikel eines P. sp.-Sexu- 

alis-Mainnchen-Embryos aus einer Sexupara-Lo. 

1. Reifeteilung. b Anaphasen aus der 1. Reife- 

teilung mit dem langgestreckten X-Chromosom 
in der Mitte 


ofteren 10 Chromosomen gezahlt werden, 6 groBere und 4 kleinere Ele- 
mente (Abb. 25a). Die kleinen, degenerierenden Spermatocyten 2.0. 
erfahren nur in seltenen Fallen eine Auflockerung des Chromosomen- 


“Abb. 25a Abb. 25b Abb. 26 
Abb. 25au.b. Interphasenkerne zwischen 1. und 2. Reifeteilung 
Abb. 26. Ausschnitt aus einem Hodenfollikel nach der 2. Reifeteilung 
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bestandes, bevor sie endgiiltig verklumpen. Es lassen sich dann wirklich 
nur 9 Chromosomen auszihlen (Abb. 25b). Eines der groBeren fehlt. 
Offenbar handelt es sich dabei um das X-Chromosom. 

Nach den gefundenen Tatsachen kann eine genotypische, von den 
Symbionten unabhangige Geschlechtsbestimmung auch bei Pemphigus 
als gesichert gelten. 


VI. Das Nutzproblem bei der Aphidensymbiose 

Bei der Betrachtung der komplizierten Verhaltnisse, die in den 
vorigen Kapiteln beschrieben wurden, sucht man unwillkiirlich nach 
dem Sinn, den das Zusammenleben der Mikroorganismen mit den 
Blattlausen hat. Fiir die Einmieter liegt er in der Bereitstellung einer 
Behausung und eines Nahrsubstrates, méglicherweise auch in einem 
Schutz gegen schadigende Umweltseinfliisse. Welchen Vorteil hat aber 
der Wirt? Eine Antwort auf diese Frage konnen nur physiologische 
Untersuchungen geben. Leider konnten auf diesem Gebiete bisher noch 
keine einheitlichen Ergebnisse erzielt werden. Die beiden Hauptrich- 
tungen der Forschung konzentrieren sich auf das Problem der Luft- 
stickstoff-Assimilation und auf das der Vitaminproduktion durch die 
Symbionten. Mit beiden Tatigkeiten wiirden die Mikroorganismen in 
den Blattliusen die Nahrung ihrer Wirte vervollkommnen, die aus 
eiweif- und vitaminarmem Siebrohrensaft besteht. Fiir eine Assimilation 
von atmospharischem Stickstoff durch die Blattlaus-Symbionten tritt 
seit 1912 PEK Lo ein, der die Symbionten vor allem nach morphologi- 
schen und kulturellen Beobachtungen fiir eine Azotobacter-Art erklart. 
ScHOEL (1934) stellte eine serologische Verwandtschaft mit Azotobacter 
chroococcum (und Escherichia coli) fest, konnte jedoch keine Bindung 
von atmospharischem Stickstoff erkennen. Der chemische Nachweis, 
den T6rxH (1951) mit Hilfe der Mikro-Kjeldahl-Methode zu erbringen 
versuchte, ergab bei Homopteren recht gute Ergebnisse, versagte aber 
bei Heteropteren. T6TH weist selbst auf die methodischen Schwierigkei- 
ten hin. Gute Resultate erzielte Frvx (1952) bei der Ziichtung der Sym- 
bionten von Pseudococcus citri Risso in absolut NH,-freier N,-Atmo- 
sphare auf véllig stickstofffreiem Nahrboden: Mit Hilfe der Papier- 
chromatographie konnte er nach einiger Zeit acht verschiedene Amino- 
sduren im Nahrboden nachweisen. 

Kin anderer Weg, nimlich der der Siebréhrensaft- und Honigtau- 
Analyse, brachte ebenfalls widerspruchsvolle Ergebnisse. Mrcwen (1942) 
fand im Siebréhrensaft der Eiche einen Stickstoffgehalt von 0,3% in 
der Trockensubstanz, im Honigtau von Lachnus roboris L. einen solchen 
von 0,6% i. T., was fiir eine Stickstoff-Assimilation durch die Symbion- 
ten sprechen wiirde. LinpEmManNn (1947, 1948) dagegen fand bei der 
roten Johannisbeere am 12. Mai 3,77% und am 28, Juni 0,52% Stick- 
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stoff in der Trockensubstanz des Siebréhrensaftes, und im Honigtau 
von Cryptomyzus ribis L. am 12. Mai 1,5 und am 28. Juni 0,17% Stick- 
stoff i.T. Die Stickstoffwerte des Siebréhrensaftes lagen also immer 
uber denen des Honigtaues. Zu den Michelschen Versuchen ist zu be- 
merken, da8 der Siebrohrensaft von lebenden Pflanzen, der Honigtau 
aber von Lausen, die auf abgeschnittenen Zweigen gehalten wurden, 
stammte. Dadurch verliert der Vergleich an Wert. LinpEMANN sam- 
melte némlich ebenfalls Honigtau von Tieren auf abgeschnittenen 
Zweigen und erhielt hier einen wesentlich héheren Stickstoffgehalt im 
Honigtau von Oryptomyzus ribis L. (3,17—3,74% i. T.). Offenbar ist 
der Gehalt an freiem Stickstoff (in Form freier Aminosduren) am Anfang 
der Assimilationsperiode und am Ende derselben héher. Dies stellte 
auch MirrLer (1953) fest. Er bestatigte die Lindemannschen Ergebnisse, 
daB der Stickstoff im Siebrdhrensaft immer in héherer Konzentration 
vorhanden ist als im Honigtau (Untersuchungen an Salix sp. bzw. 
Tuberolachnus salignus GMELIN). Er kam zu folgendem SchluB: ,,The 
free amino-acids detected in the honey-dew seem to come directly from 
the ingested sap, and are not to be regarded as products of protein 
breakdown or of the fixation of atmosphaeric nitrogen supposedly 
through the agency of the aphids symbionts.‘ 

Ich méchte auf Grund meiner allerdings nur histologischen Studien 
hier die Frage aufwerfen, ob die Symbionten vielléicht wenigstens 
wahrend des Sommers, also in der Zeit, in der nur wenig freie Amino- 
sduren im Siebréhrensaft gefunden werden, zum EiweiShaushalt ihrer 
Wirte beisteuern. Dafiir sprache die Vermehrung der Mycetocytenzahl in 
der Hauptwirts-Virgo der mondzischen Art Pemphigus spirothecae Pass. 

Uber den Vitaminhaushalt der Aphiden-Symbionten und ihrer Wirte 
ist noch weniger bekannt. Nach Untersuchungen von I. Scuwarz 
(vgl. Kocow 1954 und 1957) ist der Siebrohrensaft der Roteiche, Quercus 
rubra L., sehr arm an Vitaminen. Der Vitamintest nach FrROsRIcH und 
OrrHaus auf Vitamine der B-Gruppe ergab, ,,daB nur ... Nicotin- 
siureamid in gréBerer Menge vorhanden ist, alle iibrigen B-Vitamine 
fehlen oder sind nur sparlich vorhanden (Tabelle 2)‘. Untersuchungen 
tiber die Beziehungen des Vitamingehaltes der von den Pemphiginen 
erzeugten Gallen zu dem der iibrigen Blattspreite im jahreszeitlichen 
Verlauf konnten leider noch nicht abgeschlossen werden. Vielleicht 
kénnen auf diesem Wege einige Riickschliisse gezogen werden. Bei 
Weidenblattern erzielte I. Scawarz! jedenfalls fiir die B-Vitamine 
ahnliche Ergebnisse, wie sie MrrriEr fiir die Aminosauren erhielt. 

Leider scheiterten alle von mir unternommenen Versuche zur kinst- 
lichen Ernahrung der Pemphiginen an der hohen Spezialisierung der- 
selben, doch kénnten Untersuchungen an anderen, weniger spezialisier- 


* 1 Nach miindlicher Mitteilung. 
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ten Pflanzensaftesaugern zu Erfolgen fiihren und zur Klarung des 
Nutzproblems der Symbiose in dieser ernahrungsphysiologisch be- 
dingten Kategorie beitragen. Da& die Symbionten anderer Insekten 
B-Vitamine liefern, wurde ja v. a. von den Schulen Kocus und FRaEn- 
KELS eindeutig bewiesen. 


Zusammenfassung 
1. An Hand der beiden heterézischen Pemphiginen Pemphigus 
populi-nigrae ScHRK. und Pemphigus bursarius L. sowie der monézischen 
Art Pemphigus spirothecae Pass. werden die symbiontischen Verhdalt- 
nisse durch simtliche Generationen im Jahreszyklus verfolgt. 


2. Im Verlauf der Genese des Mycetoms im Winterei geht eine 
eigenartige zentrale Degeneration vor sich. Die degenerierten Kerne der 
Mycetomanlage bilden einen DNS-Ring um die zentralen Symbionten, 
die ebenfalls degenerieren. Nur die auSerhalb dieses Ringes gelegenen 
Symbionten vermehren sich weiter und fiillen die definitiven Myceto- 
cyten. 


3. Die Entstehung des definitiven Mycetoms in den aus dotter- 
armen Hiern hervorgegangenen Embryonen geschieht bei den Pemphi- 
ginen in besonderer Weise. Die Mycetomanlage enthalt vor der Invasion 
der Symbionten nur 1—2 riesige primare Mycetomkerne, aus denen 
erst im Verlaufe der spateren Embryonalentwicklung durch Abschni- 
rungen die endgiiltigen Mycetocytenkerne hervorgehen. 


4. Nachdem die Symbionten die aus dotterarmen Hiern hervor- 
gegangenen Embryonen infiziert haben, schwellen sie bis auf das Dop- 
pelte ihrer normalen GréBe an. Im Verlaufe der Embryonalentwick- 
lung wird dann durch Teilungen die urspriingliche GréBe wieder her- 
gestellt. 

5. Die Mycetocytenzahl bleibt wahrend der postembryonalen Ent- 
wicklung konstant. Sie betragt: 


Index Hundatrixtvon JP pn oe. sevcarr scr i) cu Siena meena eae 21—30 
in der Wundatrix vonub. spruces ace «sxc ieee anon Cee ne 22—25 
In der ungefliigelten Virgo am Hauptwirt von P.sp......... 27—32 
In der Migrans alata-Form der Virgo am Hauptwirt von P. pn.. . . 20—26 
Ta‘ deri Exulis vont P: bitin eae. Ga eee ee a 20—27 
Ta der Sexanpanaron des iead co eates, hvala) aude wae © 23—27 


Im oviparen Weibchen von P. sp. 


6. Die Dauer der Symbionteninfektion ist bei den einzelnen Genera- 
tionen verschieden. Im allgemeinen gilt, daB sie im Laufe des Jahres- 
zyklus immer mehr vorverlegt und kiirzer wird. 


7. In der parazyklischen Nebenreihe der P. b.-Exulis-Generation 
werden die Symbionten von alten Imagines iiber den Winter gebracht, 
wahrend dies sonst im allgemeinen von den Eiern tibernommen wird. 
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8. Die Onocyten haben keine Beziehungen zur Regulierung des 
Symbiontenbestandes. Die Degeneration der Symbionten beginnt mit 
einer auffallenden zentralen Firbbarkeit, die den normalen Symbionten 
fehlt. 

9. Die Geschlechtsbestimmung ist von der Symbiose unabhangig. 
Sie erfolgt durch einen Chromosomen-Mechanismus. 


10. Versuche zur kiinstlichen Ernéhrung der Pemphiginen scheiterten 
an deren hoher Spezialisierung. 
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A. Einleitung 

In sehr vielen morphologischen Untersuchungen, die sich mit der 
Endosymbiose bei Insekten beschaftigen, weisen die Autoren ausdriick- 
lich darauf hin, daB die Zellkerne der symbiontischen Organe gegeniiber 
den Zellkernen des Somas des betreffenden Tieres erheblich vergréBert 
sind. BucHNER (1953 und 1955) faBt eigene Beobachtungen und solche 
anderer Autoren zusammen, die gelegentlich tiber das Zustandekommen 
und den inneren Aufbau dieser Zellkerne gemacht wurden. Er wirft 
dabei die Frage auf, ob und wieweit die Zellkerne symbiontischer 
Organe durch die zum Teil hochgradige Polyploidie eine Sonderstel- 
lung innerhalb des betreffenden Organismus einnehmen. Diese Fra- 
ge ist insofern berechtigt, da von Insekten bekannt ist, daB die 
Kerne solcher Zellen, die von tierischen Parasiten befallen sind, sich 
stark vergr6Bern und allem Anschein nach polyploid werden (BoESE 
1936; PFLUGFELDER 1950). Bei Pseudococcus citri Risso, der im di- 
ploiden Satz 10 Chromosomen besitzt, zihlte BucuNner (1921) in den 
Mycetomkernen tiber 200 Chromosomen. Nach Untersuchungen Scura- 
DERs (1921 und 1923) sind die Zellkerne des Mycetoms Abkémmlinge 
der Richtungsk6érper, die zunachst miteinander verschmelzen und dem- 
gemaB 15 Chromosomen besitzen. Nach mehrfachen mitotischen Tei- 
lungen verschmelzen diese triploiden Kerne teilweise mit aufsteigenden, 
diploiden Furchungskernen, teilweise mit ihresgleichen. Auf diesem 
Wege entstehen zunachst pentaploide und hexaploide Zellkerne; diese 
Zellkerne bilden spiter mit dem sie umgebenden Plasma das Mycetom. 
Diese Angaben ScHRADERs wurden spéter von WauLczucH (1932) besta- 
tigt. BucHNneR und ScurapeEr fihrten die hohen Chromosomenzahlen, 
die sich spater in diesen Zellkernen vorfinden und die Zahl 30 fiir einen 
hexaploiden Kern bzw. 25 fiir einen pentaploiden weit tbertreffen, 
zunachst darauf zuriick, daB die Symbionten die Zellteilung stéren; 
diese hohen Chromosomenzahlen, wie sie von BUCHNER und SCHRADER 
ausgezdhlt wurden, werden nach Meinung dieser Autoren durch Ver- 
einigung der aus einer Mitose hervorgegangenen Geschwisterkerne er- 
reicht. Spater vertritt SouRADER (1948) die Auffassung, daB die hohen 
Chromosomenzahlen durch Endomitose zustande kommen, obwohl der 
Vorgang selbst nicht sicher beobachtet wurde. 

Von Trialeurodes vaporariorum Wexstw. berichtet ebenfalls Scura- 
DER (1920), da® in den Zellkernen der Mycetome die Chromosomenzahl 
doppelt so hoch ist wie in den somatischen Zellkernen. 

Uber Polyploidie in Epithel, Bindegewebe, Tracheenwand, Darm- 
epithel und Mycetom bei verschiedenen Spezies der Gattungen Icerya 
und Echinocerya setzt uns HugHEs-ScHRADER (1930) in Kenntnis. 

Angeregt durch Herrn Prof. Dr. Anron Kocu, dem ich an dieser 
Stelle danken méchte, habe ich bei Pediculus corporis DE GEER, bei 
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Oryzaephilus surinamensis L. und bei Periplaneta americana L. die 
zytologischen Verhaltnisse der symbiontischen Organe studiert. Uber 
das Ergebnis dieser Studien wird im folgenden berichtet. 

Fir die Durchfiihrung dieser Untersuchung stellte mir Herr Professor 
Dr. K. v. Friscu einen Arbeitsplatz zur Verfiigung. Herr Professor Dr. ADOLF 
Haas vom Berchmanskolleg in Pullach iiberlieB mir seinen Arbeitsraum, in dem 
ich den gréBten Teil der Untersuchung durchfiihrte. Beiden méchte ich an dieser 
Stelle danken. 

Ich habe die 3 erwahnten Arten fiir die Untersuchung herangezogen, da die 
Tiere leicht zu ziichten sind und ich auf diese Weise reichlich Material aller 
gewiinschten Stadien gewinnen konnte; ferner sind diese Arten morphologisch 
und physiologisch unter Beriicksichtigung der Endosymbiose bereits gut bearbeitet, 
was einen leichteren Gang der Untersuchung erwarten lieB. Pediculus und Oryzae- 
philus waren jedoch, wie sich im Laufe der Untersuchung herausstellte, durch die 
Kleinheit ihrer Chromosomen fiir eine zytologische Untersuchung sehr ungiinstige 
Objekte. 

B. Untersuchungen 


I. Pediculus vestimenti DE GEER 
1. Literatur, Materialbeschaffung, Untersuchungsmethoden 


Uber die Biologie der Kleiderlaus berichtet ausfihrlich Buxton 
(1950). Has (1953) gibt eine ausfiihrliche Bibliographie; die Zahl der 
Einzelveroffentlichungen tiber die Kleiderlaus ist 1953 bereits auf rund 
2500 angewachsen. Uber die symbiontischen Einrichtungen berichtet 
zusammenfassend BUCHNER (1953). 

Zichtungsverfahren fiir Kleiderlause wurden entwickelt von Srkora, 
Hass, NOuuer, Zupnix, Rocwa-Lima, Nurrat und Werte. (Literatur 
bei HasE 1931 und 1953). Ich bin bei der Zucht wie folgt vorgegangen — 
Herrn Dr. Pucuta verdanke ich die Beschaffung einer Kultur von Pedi- 
culus vestimenti —: Die Tiere wurden in Kafigen nach Hasr (1931) 
gehalten; sie wurden taglich 2mal, und zwar um 8 Uhr und um 20 Uhr, 
fiir 30—45 min durch Ansetzen am Unterschenkel gendhrt. Die 
uibrige Zeit wurden die Kaifige in einem Warmeschrank bei 29°C auf- 
bewahrt; die Luftfeuchtigkeit wurde in diesem Warmeschrank nicht 
reguliert. Unter diesen Bedingungen betrug die Entwicklungszeit der 
Kier von der Ablage bis zum Schliipfen 11 Tage. Die Vermehrung der 
Tiere war sehr gut. 

Da die Kier durchsichtig sind, lieB sich die Embryogenese im Leben 
gut verfolgen. Fiir die einzelnen Schritte der Embryonalentwicklung 
wurden auf diesem Wege fiir 29°C folgende Zeiten gewonnen, die nur 
wenige Stunden um die angegebenen Werte schwanken: 

1. Tag: Eiablage, Blastodermbildung. 

2. Tag: Hinstiilpung und Dotterfurchung. Die Einstiilpung und Dotter- 
furchung beansprucht 4—6 Std. 

3. Tag: Beginn der Extremitatenbildung; Beginn der Bildung des Enddarmes; 


unter dem Enddarm wird bereits die Hiille des larvalen Mycetoms 
angelegt. 
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4. Tag: Beginn der Endomitosen in der Mycetomhiille: Ein Teil der zwei- 
kernigen Zellen der Hiille bekommt 16-ploide Zellkerne. 

5. Tag: Riickrollung; der Vorgang beansprucht 40 min. 

6. Tag: 24 Std (-- 1 Std) nach der Riickrollung beginnt die Mycetomhiille zu 
wandern; die Dauer der Wanderung betragt rund 10 Std. 

7. Tag: Umsiedlung der Symbionten in die Darmkrypten. 

8. Tag: SchluB des larvalen Mycetoms. 

9. Tag: Schlucken der Amnionfliissigkeit. Beginn der Darmperistaltik. Be- 
ginn der Endomitosen in den Onozyten, im Mitteldarm, im larvalen 
Mycetom und in den Malpighischen GefaiBen. 

10. Tag: Luftschlucken. Weiterfiihrung der Endomitosen. 

11. Tag: Schliipfen. 

Fixierung und Farbung der Schnittpriparate. Die Eier wurden nach 
Absprengen des Deckels mit Hilfe eines Rasierklingensplitters bei 
Zimmertemperatur in Bouinscher Flissigkeit fixiert. Im 96% igen Alko- 
hol wurde das Chorion abprapariert. Uber Terpineol (/, Std) wurden 
sie in Paraffin von 60°C Schmelzpunkt gebracht (21/, Std). Die so ein- 
gebetteten Eier lieBen sich ohne besondere Vorsichtsmafnahmen, wie 
Uberstreichen mit Mastixkollodium usw. auf 10—14, schneiden. Ge- 
farbt wurde fast ausschlieBlich mit Delafieldschem Hamatoxylin in 
Kombination mit Eosin-Orange-G nach Maruts. 

Fixierung und Farbung der Total- und der Quetschpriparate. Total- 
praparate von Embryonen wurden wie folgt hergestellt: Die unverletz- 
ten Eier wurden in Bouinscher Flissigkeit bei 50°C fixiert und fir 
18—24 Std bei Zimmertemperatur in der Fixierungsflissigkeit gelassen. 
Uber 70%igen Athylalkohol (2—3 Std) wurden sie in 96%igen Athyl- 
alkohol gebracht. Nach etwa 8tagigem Aufenthalt im 96%igen Alkohol 
war der Inhalt der Eier geniigend gehartet, so daB sich das Chorion 
ohne Schwierigkeiten abpraparieren lieB. Die geschalten Eier wurden 
direkt in Karminessigséure nach SCHNEIDER (KE) tibertragen. Teil- 
weise ging ich so vor, daB ich die geschalten Hier tiber 70 %igen Alkohol 
und destilliertes Wasser fiir 1/,—1 Std in Lithiumkarmin nach Orr 
brachte und aus diesem nach Auswaschen in destilliertem Wasser in 
KE iiberfiihrte. Nach dieser Methode behandelte Totalpraparate sind 
durchsichtiger. Durch mehr oder weniger starkes Quetschen oder durch 
weiteres Aufpraparieren konnten Praparate hergestellt werden, die einen 
sehr guten Einblick in die Embryonalentwicklung geben. Die Erhaltung 
zytologischer Feinstrukturen lie dabei allerdings etwas zu wiinschen 
iibrig. 

Fiir die Untersuchung der feineren Zytologie wurden daher die 
lebenden Hier in KE geéffnet und jene Teile des Kies oder Embryos 
herausprapariert, die untersucht werden sollten. Die Praparate wurden 
nach den Angaben von Hertz (1933) weiterbehandelt. Die Methode 
fiihrte zu sehr guten Ergebnissen; Dauerpraparate lieBen sich auf 
diesem Wege nur mit Miihe und wechselndem Erfolge herstellen, wie 
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schon Hertz angibt. Ich habe schlieBlich auf das Anfertigen von 
Dauerpraparaten verzichtet. 


2. Zytologische Untersuchungen an der Kleiderlaus 


Die Kleiderlaus besitzt im diploiden Chromosomensatz 12 sehr 
kleine Chromosomen (DoncAsTER und Cannon 1920 und 1922; HINDLE 
und Ponrrecorvo 1942). Bei mannlichen und weiblichen Tieren konnte 
von den genannten Autoren kein Unterschied im Chromosomensatz 
festgestellt werden. Die Meiose beginnt nach Untersuchungen von 
HinpDLE und Ponrecorvo merkwiirdigerweise bereits in der jungen 
Gonadenanlage des Embryos vor dem Schliipfen. Eine auf so friihem 
Stadium noch vor den Vermehrungsteilungen ablaufende Meiose wurde 
bisher nur noch bei Icerya purchasi beobachtet (Zitiert nach HINDLE 
und PONTECORVO). 

FiscHER (1935) untersuchte die Follikelzellen der Kleiderlaus und 
stellte ein rhythmisches Kernwachstum fest. Die von ihr erarbeitete 
Kurve legt es nahe, da dieser rhythmischen Volumenzunahme eine 
endomitotische Polyploidisierung zugrunde liegt. Aus einer rhythmi- 
schen Volumenzunahme allein 1aé8t sich aber noch nicht mit Sicherheit 
auf eine Polyploidisierung schlieBen; darauf weisen GEITLER (1953) 
sowie die Untersuchungen von Lipp (1955) und RisLEr (1950) deutlich hin. 

Der Ruhekern. Der diploide Ruhekern ist arm an Strukturen. Der 
basophile K6rper im Zentrum des Kernes stellt nicht, wie SCHOLZEL 
(1937) vermutet, das Chromatin des Ruhekernes dar. Bei der Unter- 
suchung somatischer Ruhekerne in KE zeigt es sich némlich, daf es 
sich bei diesem zentral liegenden Kérper um den Nukleolus handelt, der 
gleichzeitig ein Sammelchromozentrum darstellt; ihm liegen namlich 
5 heterochromatische Stiicke von sehr geringer GréBe an (Abb. La). 
Der iibrige Kernraum ist bei typischen Ruhekernen leer. In den Embryo- 
nen und im Follikelepithel finden sich ausgesprochene Ruhekerne 
seltener, da der Zeitraum zwischen 2 Mitosen meist ziemlich kurz ist. 
Wie auch aus den Abbildungen ersichtlich ist, liegen jeweils 3 und 2 
dieser heterochromatischen Kérper, 2 deutliche Gruppen bildend, dich- 
ter beisammen. 

Der Bau der Chromosomen.- In der Prophase war eindeutig zu sehen, 
daB diese 5 Heterochromatinstiicke zu 5 verschiedenen Chromosomen 
gehéren (Abb. 1b). Wir haben es also hier mit Heterochromatin im 
Sinne der Heitzschen Definition zu tun (HEIrz 1932). Ob es sich hierbei 
um Chromosomenstiicke, d. h. um Chromozentren im Heitzschen Sinne 
handelt oder um Trabanten, das lieB sich bei der Kleinheit der Chromo- 
somen nicht nachweisen. Wie die Abb. 1b und le zeigen, bleibt die 
Anordnung der Chromosomen um den Nukleolus waihrend der Chromo- 
somenkontraktion dieselbe; aber das Heterochromatin ist nach der 
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Kontraktion der Chromosomen in der spaten Prophase nicht mehr als 
getrennte Komponente erkennbar. Die 5 mit Heterochromatin aus- 
gestatteten Chromosomen liefen sich in der spaéteren Prophase und in 
der Metaphase (Abb. 1d) nicht mehr von den rein euchromatischen 
unterscheiden, so daB iiber das weitere Schicksal dieser Chromosomen 
keine Angaben gemacht werden kénnen. Die Untersuchung von Telo- 
phasen ergab keinerlei Aufschliisse iiber die Riickbildung des Hetero- 
chromatins. Fir eine derartige Untersuchung sind die Zellkerne der 
Kleiderlaus vor allem wegen ihrer geringen GroBe ein sehr ungiinstiges 


Abb. la—g. a 2 diploide Zellkerne aus dem unteren Blatt. 1:3000. AE-KE. b Prophase 
aus dem unteren Blatt. Gequetscht! KE nach Heirz. 1:5000. c¢ Spite Prophase aus dem 
unteren Blatt. 1:4000. AE-KE. d Metaphaseplatte aus dem unteren Blatt. 1:5000. KE 
nach Heirz. e Nukleolen aus Mitteldarmzellen. 1:5000. Bouin-KE. f 16-ploider Zell- 
kern aus den Malpighischen GefaB®en einer frisch geschliipften Larve. 1:4000. Bouin-KE. 
g 16-ploider Zellkern aus der duBeren Hille des larvalen Mycetoms. 1:4000. Bouin-KE 


Objekt. Fiir diese bisher geschilderten Untersuchungen habe ich zu- 
nachst ausschlieBlich das untere Blatt herangezogen, da in diesem die 
Kerne und vor allem die Nukleolen etwas grofer sind als im auBeren 
Blatt; ferner farbt sich im Ektoderm das Plasma etwas an, was bei der 
Feinheit der zu untersuchenden Strukturen sehr stort. Nachdem jedoch 
die oben dargelegten Ergebnisse sichergestellt waren, habe ich auch 
Gewebe des auBeren Blattes untersucht und dort erwartungsgemaB die 
gleichen Verhaltnisse angetroffen. Die somatischen Zellkerne von weib- 
lichen und mannlichen Tieren weichen in keiner Hinsicht voneinander 
ab, obwohl ich gerade darauf ein besonderes Augenmerk gerichtet habe. 
HINDLE und Pontecorvo machen beziiglich der Chromosomengarnitur 
bei Pediculus folgende Angaben (wértliche Ubersetzung): 


,.Bei Pediculus corporis enthalten die somatischen Zellen beider Geschlechter 
ebenso wie die Oogonien und die Spermatogonien 6 Paar extrem kleine Chromo- 
somen. Soweit man sehen kann, haben 5 Paar ein medianes und 1 Paar ein term- 
nales ,,centromere’‘. Ein morphologisch verschiedenes Paar konnte nicht unter- 


schieden werden.“ 
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Da die beiden Autoren beziiglich ihrer Untersuchungstechnik keiner- 
lei Angaben machen und ihrer Ver6ffentlichung auch keme Abbildung 
beigefiigt haben, ist eine Stellungnahme im einzelnen nicht méglich. 


Einige Beobachtungen an Nukleolen. Eine interessante Beobachtung 
an den Kernen der Mitteldarmzellen méchte ich hier erwaihnen, obwohl 
ich tiber die Bedeutung derselben noch keine endgiiltige Klarheit erlangt 
habe. Am 9.Tag der Embryonalentwicklung liegen die Zellen des 
kiinftigen Mitteldarmepithels von der Darminnenseite her in Reihen 
der Darmmuskulatur auf. Auf den Aufbau der Mitteldarmwand komme 
ich weiter unten noch ausfihrlich zuriick. In den Zellkernen des kiinfti- 
gen Darmepithels finden sich neben normalen Nukleolen auch solche 
mit 10 Heterochromatinstiicken (Abb. le); ferner fand ich alle Stadien 
der Nukleolenzerschniirung (oder Verschmelzung?) bis zu Zellkernen 
mit 2 normalen Nukleolen (Abb. le). Bei dieser Nukleolenzerschniirung 
wird das Heterochromatin auf die beiden auseinanderweichenden 
Nukleolen gleichmaBig verteilt, wie es in der angegebenen Abbildung 
dargestellt ist. Ob es sich hierbei um eine Nukleolenzerschniirung oder 
um eine Nukleolenverschmelzung handelt, das konnte ich an Hand des 
vorliegenden, fixierten Materials nicht entscheiden. Vielleicht sind es 
normale Vorgénge in tetraploiden Zellkernen der Kleiderlaus, in denen 
ja 2 Nukleolen zu erwarten waren. Uber das Wandern von Nukleolen 
im Kern und iber gelegentliches Aneinanderlegen und Auseinander- 
weichen berichten BauBiant (1864), Boum (1888) und ausfiihrlich 
STRANGEWAYS (1923). So viel laBt sich aus dieser Beobachtung jeden- 
falls entnehmen, da jeweils 5 bestimmte Heterochromatinstiicke zu- 
sammen mit 1 Nukleolus eine morphologische und damit wohl auch 
funktionelle Einheit bilden. 

Die Endomitose und der polyploide Ruhekern. Vom 9. bis einschlieB- 
lich 11. Tag der Embryonalentwicklung, also die letzten 3 Tage vor 
dem Schliipfen, sind endomitotische Vorgiange in den Zellkernen der 
folgenden Gewebe zu beobachten: Mitteldarmzellen, Malpighische Ge- 
fiBe, Fettzellen, Onozyten (?), Hiille des larvalen Mycetoms. Die 
einzelnen Phasen der Endomitose — das sei vorausgeschickt — lieBen 
sich nicht mit der gewiinschten Deutlichkeit beobachten. Diploide Pro- 
phasen, die in den oben angegebenen Geweben zu der in Frage kommen- 
den Zeit angetroffen wurden, miissen als Einleitung der Endomitose 
angesprochen werden, da ich um diese Zeit keine echten Mitosen fand. 
Ferner fallt an den in Frage kommenden Prophasen auf, da diese 
Kerne und ihre Nukleolen gré8er sind als solche Kerne, deren Prophase 
zu einer normalen, diploiden Mitose fiihrt. Aus solchen Prophasen 
allein 1a8t sich nicht entscheiden, ob sie zu einer normalen Mitose oder 
zu einer Endomitose fiihren. Eine Spaltung oder ein paarweises An- 
einanderliegen der Chromosomen, wie es zum Beispiel GurrLeR (1939) 
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in seiner Erstuntersuchung der endomitotischen Vorgange abbildet, sah 
ich nie. Hingegen ist eine Vermehrung der Chromatinmenge in den 
Zellkernen der betreffenden Gewebe eindeutig zu verfolgen. Ein Aus- 
zahlen der Chromosomenindividuen ist bei diesen sehr kleinen Kernen 
leider nicht méglich gewesen. Auch die Untersuchung von Telophasen 
brachte keine weiteren Erkenntnisse. 

Klarheit tiber die Vorgange, die ich gewissermafen vorausgreifend 
als Endomitose bezeichnet hatte, brachte erst die Untersuchung der 
Ruhekerne der oben erwahnten Gewebe kurz nach dem Schliipfen des 
Embryos. Diese Ruhekerne sehen folgendermafen aus: Im Zentrum 
des Kernes liegt ein Nukleolus mit 5 Hetero- 
chromatinstiicken, und um ihn herum im rest- 
lichen Kernraum gleichmaBig verteilt liegen 
7 weitere, ebenfalls mit je 5 Heterochromatin- 
stticken versehene Nukleolen. Diese Kerne sind 
demnach 16-ploid, da sie 8 Nukleolen enthal- 
ten, wie sie sonst nur in Hinzahl fiir die di- 
ploiden Kerne charakteristisch sind. Da der 
Nukleolus ein Sammelchromozentrum ist, laBt 
sich aus der Zahl der mit Heterochromatin 
versehenen Nukleolen die Zahl der Chromo- 
somensdtze bestimmen. Tatsachlich fand ich 
bei nachfolgenden Untersuchungen stets die Abb. 2. 16-ploider Zellkern 

“ aus der Serosa. Bouin-KE. 
Nukleolenzahlen 1, 2, 4, 8 oder 16. 16-ploide Photographie 
Zellkerne, wie sie in Abb. 1f und 1g wieder- 
gegeben sind, fand ich in allen eingangs erwahnten Geweben frisch 
geschlipfter Tiere. 

Bei den Zellkernen des Follikelepithels lieB sich nicht ganz eindeutig 
entscheiden, ob diese Zellkerne maximal 16-ploid sind — 8 Nukleolen 
wurden 6fters sicher gezahlt — oder ob diese Kerne in der Polyploidi- 
sierung einen Schritt weiter gehen bis zur 32-Ploidie. Die Kerne des 
Follikelepithels durchlaufen eine Amitose (FISCHER 1935), die nicht in 
allen Fallen ganz zu Ende gefiihrt wird; auBerdem verkleben oft die 
einzelnen Nukleolen, so daB die Bilder schwer zu deuten sind. Die 
Auswertung der von FiscHEeR (1935) erarbeiteten Kurve des rhythmi- 
schen Wachstums der Follikelzellkerne bei der Kleiderlaus 1a8t darauf 
schlieBen, daB 32-ploide Kerne vorkommen. 

An den Zellkernen der Dotterzellen und der Serosa habe ich die 
Endomitose nicht naher untersucht, sondern lediglich die Beobachtungen 
an polyploiden Ruhekernen auf diese Zellkerne angewendet. Die Kerne 
der Dotterzellen besitzen regelmaBig 8 Nukleolen; sie sind demnach 
16-ploid. In der Serosa liegen flache Zellkerne unterschiedlicher GréBe ; 
die kleineren Kerne besitzen 4, die mittleren 8 (Abb. 2) und die grofen 
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Kerne am vorderen Eipol 16 Nukleolen; die Kerne der Serosa sind dem- 
nach teils oktoploid (wenige), teils 16-ploid (die Mehrzahl) und 32-ploid 
(wenige). 32 ist gleichzeitig die héchste Zahl der Chromosomensatze 
in einem Zellkern, die von mir wahrend der Embryonalentwicklung 
und in der Zeit kurz nach dem Schliipfen beobachtet wurde. In 
einzelnen Stichproben, die ich bei Larven und Imagines gemacht habe, 
fand ich keine Anzeichen dafiir, da® noch héhere Ploidiegrade erreicht 
werden; eingehend habe ich mich mit dieser Frage nicht beschdaftigt. 
Die Nahrzellen in den Ovarien habe ich bei diesen Stichproben nicht 
beriicksichtigt. 


3. Entwicklungsgeschichtliche Untersuchungen an der Kleiderlaus; 
Bildung der Mycetome 


Die Magenscheibe der Kleiderlaus (Abb. 26) wurde im Jahre 1665 
von Hooks erstmalig beschrieben und abgebildet.. Der Name ,,Magen- 
scheibe‘‘ stammt von Lanpors (1864). Erst die Arbeiten SrkorAs und 
Bucuners deuteten dieses Organ richtig (StkoRA 1919; BUCHNER 1920). 
Riss (1931), ein Schiiler BUCHNERs, untersuchte im Rahmen einer ver- 
gleichenden Symbiosestudie an Lausen und Federlingen die Entwick- 
lungsgeschichte der symbiontischen Organe der Kleiderlaus. Aus ver- 
schiedenen Griinden, z.T. auch durch Materialmangel bedingt (miind- 
liche Mitteilung eines friiheren Mitarbeiters von Rts), blieb diese 
Untersuchung, die mehr in die Breite ging, liickenhaft. So ist es ver- 
standlich, da gewisse Vorgange bei der Genese der symbiontischen 
Organe anders gedeutet wurden. Beim Studium der Herkunft des 
Zellmaterials, aus dem die symbiontischen Organe gebildet werden, 
war es nétig, die Embryologie der Kleiderlaus unter dieser Riicksicht 
neu zu untersuchen., 


a) Das Ei; die Blastodermbildung 


Im frisch abgelegten Ei liegen die Symbionten dicht zusammen- 
geballt im Periplasma und zwar genau am hinteren Eipol. Der erforder- 
liche Raum im Periplasmamantel, der den gesamten Dotter umgibt, 
kommt dadurch zustande, da der Dotter am hinteren Eipol in Form 
einer kleinen Grube eingebuchtet ist. Dies ist an Schnitten und an 
Totalpraparaten gut zu sehen (Abb. 4). Am hinteren und am vorderen 
Kipol und an der Ventralseite des Eies ist das Periplasma ohnehin 
schon etwas dicker als an der Dorsalseite und an den Flanken des Kies. 
Gegen das Chorion ist das Periplasma durch die Dotterhaut abgegrenzt. 
Der schollige Dotter ist von einem unregelmaBigen Maschenwerk des 
Netzplasmas durchzogen. Nach der Peripherie des Eies zu wird dieses 
Maschenwerk etwas dichter, und mit der Bildung einer vakuoligen Zone 
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grenzt dieses Netzplasma schlieBlich den Dotter scharf vom Periplasma 
ab. An Bouin-Delafield-Praparaten ist das mit Plasmafarbstoffen ganz 
zart angefarbte Periplasma deutlich von dem mit Hamatoxylin dunkel 
gefarbten Netzplasma zu unterscheiden. 


Abb. 3. Die Dotterfurchungsmembran, das an ihr aufgehingte ,,K6rbchen‘‘, der sich 
einstiilpende Keimstreif. Das ,,K6rbchen‘ nur angeschnitten! Vgl. Abb. 9! 


Abb. 4. Sagittalschnitt durch den hinteren Pol eines frisch abgelegten Kies 


Abb. 5. Sagittalschnitt durch den vorderen Pol eines Hies. Alter des Eies wie Abb. 10! 
Die Dotterfurchungsmembran ist mit Faden an der Serosa aufgehangen 


Die in das Periplasma aufsteigenden Furchungskerne fiihren jeweils 
einen Hof dunklen Netzplasmas mit sich. Eine Anzahl Kerne bleibt 
von einem Netzplasmahof umgeben im Dotter zuriick und bildet die 
Dotterkerne (vgl. ScH6LzEL 1937). Wenn das Aufsteigen der Furchungs- 
kerne in den Periplasmamantel beendet ist, verdichtet sich das vakuolige 
Netzplasma, das bisher den Dotter vom Periplasma trennte, zu einer 
kraftigen, im Schnitt sehr deutlich sichtbaren Membran, die als geschlos- 
sene Hiille den Dotter umgibt. Es handelt sich hier um eine besondere 
Bildung, die keinesfalls identisch ist mit der sogenannten ,,Dotterhaut™. 
Wegen ihrer Funktion, die diese Membran bei der Kinstiilpung des 
Keimstreifs ttbernehmen wird, méchte ich sie ,,Dotterfurchungsmembran‘‘* 
benennen. Die Blastodermkerne liegen mit ihrem dunklen Plasmahof 
weder der Dotterfurchungsmembran noch der Dotterhaut an (vgl. 
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Abb. 6). Die Dotterkerne sind zu diesem Zeitpunkt einzeln oder in 
Gruppen von zweien oder dreien von einem Netzplasmahof umgeben 
im Dotter verteilt. Dieser Netzplasmahof sendet Auslaufer weit zwischen 
die Dotterschollen. Von den Dotterkernen unabhangiges Netzplasma 
ist zwischen den Dotterschollen nicht mehr vorhanden. 

Mit der Bildung der Dotterfurchungsmembran und der mitotischen 
Vermehrung der Blastodermkerne fallt zeitlich das ,,Einfangen“ der 
Symbionten zusammen, die noch immer am hinteren Eipol im Peri- 
plasma auf einem Haufen liegen. Die sich verdichtende Dotterfurchungs- 
membran sendet namlich im Bereiche des hinteren Eipoles Auslaéufer in 


Abb. 6. Die Symbionten sind im ,,Kérbchen‘‘ untergebracht. Sagittalschnitt 


das Periplasma aus. Diese faserfOrmigen Auslaufer umgreifen die In- 
fektionsmasse und ziehen sie dicht an die Dotterfurchungsmembran 
heran. Nun teilen die Blastodermkerne unter Zellwandbildung das aus 
dem Eiinnern mitgebrachte, stark farbbare Netzplasma auf, und es 
beginnt die Sonderung in das eigentliche Keimmaterial und die Serosa. 
Das Keimmaterial bedeckt an der Ventralseite etwa die Halfte des Eies 
an der Dorsalseite nur das hintere Drittel, es greift also um den hinteren 
Eipol herum. Die dem Symbiontenhaufen unmittelbar anliegenden 
Zellen des Keimmaterials — und zwar nur diese — heften sich, vermut- 
lich unter dem Einflu8B der Fasern, welche die Symbionten an die 
Dotterfurchungsmembran herangezogen haben, mit ihrer Basis an 
dieser Membran fest. Dann werden diese Zellen lang und spindelférmig 
und umfassen die ganze Symbiontenmasse, ohne jedoch zwischen die 
Symbionten einzudringen (Abb. 6); schon Riss (1931) machte darauf 
aufmerksam, daf in diesen friihen Stadien keine Zellkerne zwischen 
den Symbionten zu finden sind; das Umfassen der Symbionten durch 
die Zellen des Keimmaterials, wie ich es oben beschrieb, ist ihm ent- 
gangen. Die Symbionten liegen nun in einem mehr oder weniger kugel- 
formigen ,,Ké6rbchen“‘, dessen Wand von einer einschichtigen Lage der 
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eben beschriebenen, spindelférmigen Zellen gebildet wird. Dieses Kérb- 
chen ist an der Dotterfurchungsmembran aufgehaingt. Diese Tatsache 
ist fir das Verstaéndnis des Transportes der Symbionten durch das Ei 
bei der folgenden Einstiilpung sehr wichtig. Bei diesem Gebilde, das 
ich hier K6rbchen genannt habe, handelt es sich nicht um ein ,,.Mycetom “ 
im tblichen Sinne, sondern um eine transitorische Einrichtung, in der 
die Symbionten fiir den Transport in das embryonale Mycetom unter- 
gebracht werden. Der Aufenthalt der Symbionten im Kérbchen dauert 
bei 29°C nur etwa 12 Std. Die Kerne der Zellen, welche die Kérbchen- 
wand bilden, bleiben diploid. 

An der Innenseite der Dotteifurchungsmembran und zwar im Be- 
reiche des Aufhangepunktes des Kérbchens weichen die Dotterschollen 
von der Dotterfurchungsmembran zu- 
rick; an ihre Stelle tritt ein mit 
Orange-G stark anfairbbares Plasma, 
das lichtbrechende K6rnchen als Kin- 
schlisse fithrt. Es handelt sich hier 
um das ,,Riessche Strahlungszentium“, 
von dem die von ihm eingehend be- 
schriebene Plasmastrahlung ausgeht. pee oy 
Anhand der lichtbrechenden Kérn- .,) + viernes 

Abb. 7. Vierergruppe am vorderen 
chen ist die Identifizierung der von  LKipol. Im Schnitt sind nur 2 Kerne 
mir dargestellten Strukturen mit den ®*"0fon Neen oe ee 
Riesschen Angaben einwandfrei még- 
lich. Die Zellkerne der Serosa werden um diese Zeit bereits polyploid. 

Wahrend alle diese Vorgiinge in der Peripherie des Eies ablaufen, 
haben sich die Dotterkerne mitotisch vermehrt. Am Ende der Ver- 
mehrungsphase der Dotterkerne fallen im Bereich des vorderen Eipoles 
Gruppen von je 4 zundchst noch diploiden Dotterkernen auf. Allem 
Anschein nach handelt es sich um Geschwisterkerne. Diese Vierer- 
gruppen legen sich von innen her im Bereich der vorderen Polkappe 
der Dotterfurchungsmembran an und werden zusammen mit den 
iibrigen Dotterkernen 16-ploid, Nach der Polyploidisierung liegen dann 
im Bereich der vorderen Polkappe 12—14 Vierergruppen 16-ploider 
Kerne von einem mit Hamatoxylin stark anfarbbaren Plasma umgeben 
von innen her der Dotterfurchungsmembran an. Es handelt sich bei 
ihnen um die kiinftigen Mycetocyten des embryonalen Mycetoms 
(Abb. 7). Diese Vierergruppen sind durch ihr typisches Aussehen und 
ihre Lage am vorderen KEipol deutlich von jenen Dotterkernen 
unterschieden, die der Dotterfurchungsmembran auf ihrer gesamten 
Flache von innen her vereinzelt anliegen (Abb.8 und 9). Es sind dies 
Zellkerne, die stets einzeln liegen und auch spater bei der Dotter- 
furchung an der Dotterfurchungsmembran liegenbleiben. Sie sind leicht 
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za unterscheiden von jenen Dotterkernen, die regellos tiber den ganzen 
Dotter verteilt sind (die Vitellophagen Scuéuzexs). Im Ei sind nun alle 
Vorbereitungen fiir die Einstiilpung des Keimstreifs abgeschlossen. 


b) Die Dotterfurchung und die Hinstiilpung des Keimstreifs 

Die Dotterfurchung, der Transport der Symbionten zum vorderen 
Eipol sowie die Einstiilpung des Keimstreifs oder besser vielleicht des 
Keimrohres sind ein einziger Vorgang, an dessen Zustandekommen 
diese 3 oben genannten einer Analyse zuginglichen Teilprozesse beteiligt 
sind. Fir ein Verstandnis des Gesamtvorganges ist es nétig, die einzelnen 
Teilprozesse getrennt zu behandeln, zumal die Dotterfurchung im In- 
sektenei schon lange bekannt ist, der Vorgang selbst aber bei Insekten 
mit invaginiertem Keimstreif meines Wissens bisher noch nicht genauer 
untersucht worden ist. Bei dieser Art der Dotterfurchung (sekundare 
Dotterfurchung) handelt es sich um einen weiter verbreiteten Vorgang, 
der aber in diesem speziellen Falle bei der Bildung der symbiontischen 
Organe eine besondere Rolle spielt. 

Unmittelbar vor der Einstilpung hangt das K6rbchen noch am 
hinteren Eipol ,,wie ein kleiner Anhang an dem grofen Ei‘, um die 
Worte von Riss (1931) zu gebrauchen, der mit dem Anhang aber nur die 
Symbionten ohne das Kérbchen meinte. Nach der Darstellung des eben 
erwahnten Autors weicht die Embryonalentwicklung bei der Einstiil- 
pung vom normalen Typus dadurch ab, daB die Einstilpung am hinte- 
ren Kipol ,,durch Umschlagen nach unten“ stattfindet. ScH6uizEL (1937) 
korrigierte diese Auffassung dahingehend, da die Einstiilpung ,,prinzi- 
piell bei allen Lausen und Federlingen‘‘ — eingeschlossen die Gattung 
Pediculus — ,,gleichartig verlaiuft“, d.h., da8 die Einstiilpung im 
hinteren Drittel des Eies an der Ventralseite vollzogen wird. Nach 
meinen eigenen Untersuchungen verlaéuft der Vorgang folgendermafen: 

Die Einstiilpung wird dadurch eingeleitet, daB sich die Dotter- 
furchungsmembran kontrahiert. Bei dieser Kontraktion lést sie sich 
im Bereich des hinteren Eipoles nur auf der Dorsalseite vom Keim- 
material ab. Ein Ablésen vom dorsalen Keimmaterial wird dadurch 
erméglicht, da der Dotter in einzelne, sackartige Ausbuchtungen 
stromt, die von der Dotterfurchungsmembran gebildet werden. Wah- 
rend dieses Vorganges wandert das Kérbchen etwas nach der Ventral- 
seite. Dabei schiebt sich das ventral liegende Keimmaterial zusammen 
und verformt sich zu einem sehr hohen Epithel, das dann aus schmalen, 
prismatischen Zellen besteht, deren Kerne im Sagittalschnitt in ver- 
schiedenen Hohen liegen (Abb. 8). Ob diese Verschiebung des Kérb- 
chens allein durch den einseitigen Zug der Dotterfurchungsmembran 
verursacht wird oder ob das Keimmaterial zu dieser Bewegung bei- 
tragt, das li8t sich an fixierten Praparaten nicht entscheiden. Fir 
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die Dotterfurchung und das Wandern des Kérbchens ist sicher die 
Dotterfurchungsmembran allein verantwortlich zu machen, wie aus 
den folgenden Darlegungen hervorgehen wird. Die Bewegung des Keim- 
materials ist allem Anschein nach 
eine passive; ein Beweis dafiir 
kann fiir Pediculus vorlaufig 
nicht gegeben werden. 

Unter Furchung des dorsal 
liegenden Dotters wandert das 
Kérbchen so weit nach der Ven- 
tralseite, bis die Dotterfur- 
chungsmembran im Bereich des 
hinteren Eipolsim Sagittalschnitt 
die Form einer Kettenparabel 
angenommen hat, an deren tief- 
sten Punkte das Kérbchen hangt 
(Abb. 8). Bei der weiteren Kon- 
traktion der Dotterfurchungs- 
membran werden im Bereich des 
hinteren Eipoles die zuerst ent- 
standenen, sackartigen, mit Dot- 
ter angefillten Ausbuchtungen 
der Dotterfurchungsmembran 
ganz abgeschnirt und bleiben als 
Dotterballen liegen; gleichzeitig 


Abb. 8 Abb. 9 
Abb. 8. Das ,,K6rbchen*’ wandert zur Hinstiilpungsstelle. Sagittalschnitt 


Abb. 9. Das ,,K6rbchen“ wandert in das Hiinnere. EHinsttiIpung des Keimstreifs. Die 
Dotterfurchungsmembran. Nach 3 Sagittalschnitten kombiniert. Vgl. dazu Abb. 3! 


greift die Dotterfurchung, immer noch auf den hinteren EHipol be- 
schrankt, von der Dorsalseite tiber die Flanken des Eies auch auf 
die Ventralseite tiber. Dabei wird das Kérbchen in das Eiinnere 
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gezogen. Das Keimmaterial, das dem Korbchen allseitig eng anliegt, 
folgt diesem dadurch, da8 es sich rohrférmig einstiilpt (Abb. 9). 
Das dorsal liegende Keimmaterial, aus dem das Amnion hervorgeht, 
wird bei der Einstiilpung sehr stark auseinandergezogen, so daf im 
Schnittpraparat deutlich Liicken zu sehen sind; im Totalpraparat ist 
das dorsal liegende Keimmaterial netzartig durchbrochen. Niemals 
jedoch habe ich an gut fixiertem Material Stadien angetroffen, wie sie 
Ries (1931, Abb. 30a) und ScHéxzeL (1937, Abb. 4b) abbilden; nach 
den Angaben dieser Autoren sollen Dotterballen durch das zerrissene 
Keimmaterial hindurchtreten. Ich habe derartige Praparate in 2 Fallen 
erhalten; in beiden Fallen wurden die Eier vor dem Fixieren beschadigt. 
Ich komme daher zu der Auffassung, daB es sich bei den Abbildungen 
von Rres und ScuHénzeL um Artefakte handelt. 

Die von Riss ausfihrlich beschriebene Strahlungsfigur, die von ihm 
als lokomotorisches Zentrum betrachtet wird, findet nun ihre Erklarung. 
Das Zentrum der Riesschen Strahlungsfigur, welche nach der Ries- 
schen Darstellung vor den Symbionten herwandert, wurde auf S. 447 
bereits als tiber den Aufhéngepunkt des K6érbchens befindlich erkannt. 
Die langen, nach dem vorderen Eipol gerichteten Strahlen sind zweifel- 
los Schnitte durch die Dotterfurchungsmembran und ihre Derivate. Das 
geht deutlich aus der Bemerkung von Rizs zu seiner Abb. 31 hervor: 
Andere Praparate zeigen noch deutlicher als das, welches der Ab- 
bildung zugrunde liegt, da die Strahlung in der Langsachse des Kies 
lang ausgezogen ist.‘ 

Wahrend der Einstiilpung des Keimstreifs wandert die Einstiilpungs- 
stelle an der Ventralseite nach vorn bis fast zur Mitte des Hies. 

Die Dotterfurchungsmembran kontrahiert sich immer starker und 
schniirt nun allseitig in Richtung auf den hinteren Eipol Dotterballen 
ab, indem sie den von ihr glatt umspannten Raum mehr und mehr 
einengt. Dabei liegt sie in der ganzen vorderen Eihalfte nach wie vor 
unverandert dem Dotter auf. Das Kérbchen ist in sehr scharfem Bogen 
von der Peripherie des Kies bis zur zentralen Liangsachse gezogen 
worden und wandert, von der Dotterfurchungsmembran gezogen, auf 
der zentralen Lingsachse des Kies dem vorderen Eipol zu. 

Das Keimrohr ist an dem~-bei der Einstiilpung vorangehenden Teil 
trichterformig offen; in den Trichter hingt das Kérbchen hinein. Eine 
Verbindung zwischen Kérbchen und trichterformigem Keimmaterial 
konnte ich nicht sicher feststellen. Meist ist zwischen Kérbchen und 
Keimmaterial ein ziemlich deutlicher Spalt vorhanden, der durch das 
Entwassern bei der Einbettung sicher stark vergrébert wurde. Hin- 
gegen bleibt das Kérbchen beim Aufpraparieren von EKiern unter dem 
Prapariermikroskop stets im Trichter des Keimrohres hangen, mit dem 
es fest verbunden zu sein scheint. Die von Dotterschollen freie Zone 
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uber dem Aufhaingepunkt des ee ec sich im Verlaufe 
der Einstiilpung immer mehr. 

Wenn das Kérbchen im Zentrum des igs angelangt ist, zeigt die 
Dotterfurchungsmembran in Sagittalschnitten die Form eines Kreises, 
der durch eine im Aufhingepunkt des Kérbchens angreifende Zugkraft 
in Richtung auf den hinteren Eipol zu hyperbelférmig deformiert ist. 
Die Richtung der angreifenden Zugkraft l48t sich aus der Verformung des 
Sagittalschnittbildes der Dotterfurchungsmembran ablesen. Eine weitere 
Kontraktion der Dotterfurchungsmembran wird jetzt aus statischen 
Griinden nicht mehr zu einer weiteren Abschniirung von Dotterballen 
in Richtung auf den hinteren 
Kipol fiithren kénnen, es sei denn, 
daB auBer der Kontraktion der 
Dotterfurchungsmembran noch 
ein weiteres, aktives System an 
dem Vorgang beteiligt ist. Wenn 
tatsachlich die Kontraktion der 
Dotterfurchungsmembran das 
einzige aktive Element bei der 
Dotterfurchung und bei der 
Wanderung des Korbchens ist, 
wie ich es bisher immer ange- 
nommen habe, dann miiBte jetzt 
die Dotterfurchung auf die ge- 
samte Oberflache der Dotter- 
furchungsmem bran. iibergreifen, Abb. 10. Dotterfurchung am vorderen Eipol. 
da diese ja einen etwas defor- Nacheinem Sagittalschnitt. Vgl. dazu Abb. 5! 
mierten, kugelf6rmigen Korper 
umspannt. Und diese Bedingung wird erfillt: Die Dotterfurchung 
greift in diesem Stadium auf den gesamten vorderen Hipol tiber. Dabei 
werden allerdings in Richtung auf den hinteren Eipol zu groBere Dotter- 
ballen abgeschniirt, so da das Kérbchen noch weiter auf den vorderen 
Eipol zu gezogen wird. Im Bereich der vorderen Polkappe wird nur 
eine einzige Lage Dotterballen abgeschniirt, die auBerdem noch kleiner 
sind, als die nach dem hinteren Kipol zu abgeschniirten (Abb. 10). Diese 
Asymmetrie der Dotterfurchung zwischen vorn und hinten hat im letz- 
ten Stadium der Dotterfurchung seinen Grund darin, da’ im Bereich 
der vorderen Polkappe die Dotterfurchungsmembran an einzelnen 
Punkten mit der Serosa fest verbunden ist. Diese Verbindungsstellen 
werden wahrend der Dotterfurchung sichtbar: Es ziehen dann einzelne 
Faden im Bereiche der vorderen Polkappe von Serosazellen zur Um- 
hiillung der sich bildenden Dotterballen (Abb. 5). 
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An der Grenze des vorderen Eidrittels bleibt das Keimrohr in seiner 
Vorwartsbewegung hinter dem Kérbchen zuriick und entlaBt das 
schneller nach vorn wandernde Korbchen aus seiner trichterformigen 
Offnung, die sich nach Entfernung des Kérbchens weitgehend schlieBt, 
so daB das am Hinterende immer noch offene Keimrohr nun auf seiner 
ganzen Lange annahernd gleich gestaltet ist (Abb. 10). 


c) Die Bildung des embryonalen Mycetoms 


Die Bildung des embryonalen Mycetoms ist mit der Dotterfurchung 
sehr eng gekoppelt und nur in diesem Zusammenhang zu verstehen. 
Bei der Dotterfurchung im Bereich des vorderen Eipoles wurden die 
schon erwahnten Vierergruppen, die kiinftigen embryonalen Myceto- 
cyten, jede einzeln fiir sich wie ein Dotterballen behandelt. Die Dotter- 
furchungsmembran bildete fiir jede Vierergruppe eine von Dotter- 
schollen véllig freie Aussackung nach der gleichen Art wie bei den 
Dotterballen (Abb. 10). Zum Unterschied von den Dotterballen, die von 
der Dotterfurchungsmembran vollig abgeschniirt werden, bleiben diese 
Aussackungen mit dem von der Dotterfurchungsmembran noch um- 
schlossenen Raum in offener Verbindung. Dieser kugelférmige Raum 
ist zu dem Zeitpunkt, an dem der Dotter im Bereiche des vorderen 
Kipoles in peripherer liegenden Dotterballen untergebracht ist, véllig 
frei von Dotterschollen; er ist mit Plasma angefiillt, das nach dem 
Aufhangepunkt des Kérbchens hin dichter wird. Innerhalb des kugel- 
formigen Raumes liegen im Bereich des Aufhaéngepunktes des K6rb- 
chens einige 16-ploide Zellkerne. Ihre Zahl wechselt von Embryo zu 
Embryo, bisweilen koénnen diese Kerne ganz fehlen. Allem Anschein 
nach handelt es sich hier um Kerne, die, wie schon erwahnt, der Dotter- 
furchungsmembran auf ihrem ganzen Umfange anliegen. Da sie bei der 
Bildung des embryonalen Mycetoms keine Rolle spielen, habe ich die Her- 
kunft und das weitere Schicksal dieser Kerne nicht naher untersucht. 

Nach der von Rigs gegebenen Schilderung der nun folgenden Bildung 
des embryonalen Mycetoms sollen die Symbionten in ein vom Keim- 
streif ausgewachsenes Syncytium hineinwandern. Bei diesem Vorgang 
soll die Plasmastrahlung mitwirken, die sich anschlieBend auflést. 

Tatsachlich verlauft die Bildung des embryonalen Mycetoms wesent- 
lich komplizierter. Die Dotterfurchungsmembran zieht sich noch weiter 
zusammen und engt den kugelférmigen Raum noch starker ein; dabei 
werden die Aussackungen, in denen die Vierergruppen liegen, zu kleinen 
Sackchen, die mit Plasma angefiillt sind und mit ihrer Offnung dem 
dunklen Plasma unmittelbar aufsitzen, das fiir den Aufhingepunkt des 
Kérbchens kennzeichnend ist (Abb. 11). Jetzt ist der Zeitpunkt der 
Symbiontenumsiedlung gekommen: Das Kérbchen 6ffnet sich im Auf- 
hangepunkt und die Symbionten wandern in die einzelnen Sackchen 
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hinein, die dicht gedringt den Aufhangepunkt umstehen. Wahrend 
das Kérbchen seinen Inhalt an die Sackchen abgibt, offnet es sich 
immer weiter und klappt dann schlieBlich ganz 
auf, um als scheibenférmig-ringformiger Zel- 
lenhaufen zwischen dem Keimstreif und den 
Sackchen liegenzubleiben, deren Membran sich 
hinter den Symbionten sofort wieder geschlos- 
sen hat (Abb. 12). Die mit den Symbionten ge- 
fiillten Sackchen, die jetzt als vierkernige Myce- 
tocyten zu bezeichnen sind, ordnen sich am Ende 
der Symbiontenumsiedlung zu einer aus 12 bis 
14 Mycetocyten zusammengesetzten Kugel. In- 
zwischen hat sich der Keimstreif in die Linge 
gestreckt und S-formig eingekriimmt; dabei 
hat er sich dorsal an dem in Bildung befind- 
lichen embryonalen Mycetom vorbeigeschoben, 
das mit dem Rest des Kérbchens scheinbar dem 
Keimstreif aufsitzt (Abb. 13). Die Reste des 
K6rbchens gehen sehr schnell zugrunde, es GL heres 
handelt sich hier um den Riesschen Zellsockel. yor der Umsiedlung in 
Die einzelnen Mycetocyten bleiben voneinander Gas embryonale Mycetom. 
getrennt und bilden nie ein ener: 14). Schnitten konstruiert 

In der Mitte des sich 
aus Mycetocyten zu- 
sammensetzenden My- 
cetoms liegt ein stark 
farbbares Plasma, das 
bisweilen einige Zell- 
kerne enthalt; es han- 
delt sich vermutlich um 
jene Kerne, die in dem 
stark farbbaren Plasma 
iiber dem Aufhange- 
punkt des Korbchens 
lagen. Eine lockere Um- 
hiillung durch Dotter- 
zellen legt sich nicht 


von auBen her um das -! 
‘. és Abb. 12. Huruaediune der Symbionten in das embryonale 
junge, embryonale My Mycetom. Sagittalschnitt 


cetom, wie es RIES be- 

schreibt. Die Zellkerne, die in den Wanden der Mycetocyten liegen, 
sind vielmehr mit jenen Kernen identisch, die der Dotterfurchungs- 
membran auf ihrem ganzen Umfang vereinzelt anliegen. 
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Aus dem Werdegang des embryonalen Mycetoms ergibt sich, daB 
die Kerne dieses Mycetoms Dotterkerne sind und dafi die einzelnen 
Mycetocyten, die das embryonale Mycetom bilden, der Genese nach 
Dotterballen entsprechen. Dadurch fiigt sich Pediculus im Gegensatz 
zur Auffassung von Riss beziiglich des Baues des embryonalen Myce- 
toms zwanglos in die Reihe der iibrigen Lause und der Federlinge ein. 

In diesem embryonalen Mycetom findet eine starke Vermehrung der 
Symbionten statt, die zu einer betrachtlichen GréBenzunahme dieses 


Abb. 13. Embryo mit Mycetom. Zwischen Abb. 14. Embryonales Mycetom. Nach 


Embryo und Mycetom die degenerierenden einem Schnittpriparat 
Reste des ,,K6rbchens*. Totalpraiparat. 
Bouin-KE 


Organs fiihrt. Die Zahl der Zellkerne wird in dem embryonalen Myce- 
tom wahrend der Dauer seines Bestehens nicht verandert, die 16-Ploidie 
bleibt erhalten. Bis zur Riickrollung bleibt das embryonale Mycetom 
am vorderen Hipol legen. 


d) Die Anlage der Hiille des larvalen M ycetoms 


Der Keimstreif gliedert sich nun in Segmente und legt die Extremi- 
taten an (Abb. 13); durch Umklappen des Hinterendes des Keimstreifs 
entsteht der ektodermale Enddarm. Diese Vorgiinge werden ausfihr- 
lich von ScHOLZEL (1937) beschrieben. In dem schmalen Raum, der 
dadurch zwischen Enddarm und Keimstreif entsteht, bildet sich eine 
Zellplatte vermutlich mesodermaler Herkunft (Abb. 15). Am Ende des 
3., sicher am 4. Entwicklungstage ist diese Zellplatte auch deutlich im 
lebenden Ki zu sehen; durch ihr starkes Lichtbrechungsvermégen fallt 
sie bei der Betrachtung lebender Eier auf. Es handelt sich bei dieser 
Zellplatte um die ,,Hiille’ des kiinftigen larvalen Mycetoms, die ich 
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im weiteren Verlauf meiner Darlegung stets als ,,Hiille“ bezeichnen 
werde. Es ist eine ovale Zellplatte, deren Langsachse mit der Kérper- 
langsachse zusammenfallt. Alle Zellen dieser Hiille enthalten schon auf 
ziemlich frithen Stadien 2 Zellkerne. Die Hiille wurde von Rizs (1931, 
Abb. 30¢ und d) und von Scx6izE1 (1937, Abb. 7) lagerichtig abgebildet; 
die Bedeutung, die diesem Organ bei der Bildung des larvalen Mycetoms 
zukommt, wurde von beiden Autoren nicht 
erkannt. Beginnend am 4. Entwicklungstage 
wird im Verlaufe des 5. Entwicklungstages 
ein Teil der Zellkerne dieser Hiille durch 
Endomitose 16-ploid. Die Zellen mit den 
16-ploiden Kernen differenzieren sich noch 
weiter dergestalt, daB ihr so gut wie nicht 
anfarbbares Plasma von feinen, mit baso- 
philen Kérnchen durchsetzten Fasern durch- 
zogen wird, die wie ein dreidimensionales 
Gitterwerk in der Zelle liegen. Das Plasma 
jener Zellen, deren Kerne diploid bleiben, 
verdichtet sich sehr stark und ist sehr stark 
farbbar (Abb. 16). 


e) Die Riickrollung 


Bei der Riickrollung, die nach meinen 
Beobachtungen etwa 40 min beansprucht — 
MeELNrkow (1898) gibt fiir die Riickrollung ‘Tapa 
18 Std an! —, werden alle vorhandenen Dot- ppb. 15. Embryo kurz vor 
terballen zusammen mit dem embryonalen satan oad Seger 
Mycetom im Raum des kiinftigen Mitteldar- embryonales Mycetom 
mes untergebracht, der nach den Seiten und 
dorsal vom Amnion abgegrenzt wird. Die Vorgange bei der Riick- 
rollung wurden im einzelnen von ScH6LzEL (1937) untersucht, und 
ich verweise hier auf seine Darstellung, da Einzelheiten fiir die vor- 
liegende Frage unwichtig sind. Unmittelbar nach der beendeten 
Riickrollung liegt das embryonale Mycetom iiber dem vorderen Ende 
des Enddarmes.- Die Hiille liegt noch an ihrem friitheren Ort unter dem 


Enddarm (Abb. 17 und 22a). 


ft) Der Bau der Mitteldarmwand 


Die 1. Anlage des Mitteldarmes liegt als Gewebestreifen auf der 
Ventralseite des Embryos. Beziiglich der friihen Anlagen des Mittel- 
darmes verweise ich wieder auf ScH6nzeL (1937). Nach der Riick- 
rollung wachst das Ektoderm an den Seiten hoch und schlieSt den 
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Riicken. Dabei wachst mit diesem gleichzeitig die Anlage des Mittel- 
darmes an den Flanken nach oben, um schlieBlich den gesamten Dotter 
einzuschlieBen. Da die Mitteldarmwand bei der Bildung des larvalen 
Mycetoms mitwirkt und zusammen mit der Hiille dessen Wand bildet, 
muB ich an dieser Stelle etwas eingehender ihren Bau behandeln, weil 
die Kenntnis des Baues der Mitteldarmwand fir ein Verstandnis. des 
Aufbaues des larvalen Mycetoms unerlaBlich ist. 


Abb. 16. Hille des larvalen Mycetoms. Aus- 
schnitt. Nach dem gleichen Praiparat wie Abb. 17 
gezeichnet 


Abb. 17. Embryo kurz nach der Riickrollung. 

Die Serosa S wurde bei der Riickrollung in der 

Kopfregion eingestiilpt. H Hille, M embryonales 
Mycetom. Nach einem Schnittpriparat 


Zum Zeitpunkt des Riickenschlusses, der etwa 20 Std nach der 
Riickrollung vollzogen ist, stellt die Darmmuskulatur das statische 
Element der Mitteldarmwand-dar, wahrend hingegen die Mitteldarm- 
zellen noch kein geschlossenes Epithel bilden. Die Untersuchung der 
Mitteldarmwand wurde an Sagittalschnitten, an Querschnitten und an 
Totalpraparaten (KE) der herauspraparierten Darmwand vorgenommen, 
um Klarheit iiber ihren Aufbau zu gewinnen. Die Muskelschicht ist 
ein. Netz sich rechtwinklig kreuzender Muskelfasern. Das Netz ist sehr 
gleichmaBig gebaut, der Abstand der einzelnen Fasern betragt ziemlich 
genau 10. Die diploiden Zellkerne der parallel zur Lingsachse des 
Kérpers verlaufenden Langsfasern sind unregelmaBig iiber das ganze 
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Gitternetz verteilt; sie finden sich jeweils in einer spindelf6rmigen Ver- 
dickung der Fasern. Die diploiden Zellkerne der senkrecht zu diesen 
verlaufenden Querfasern hingegen befinden sich lateral etwas unter der 
Mitte in 2 Langsreihen alle genau in gleicher Héhe. Die diploiden 


Mitteldarmzellen liegen im Totalpraparat 
in Reihen, die ein weitmaschiges Netz bil- 
den, von innen her der Darmmuskulatur 
auf. Die Untersuchung von Quer- und 
Sagittalschnitten zeigt, daB die einzelnen 
Zellreihen stets in den Zwickeln liegen, die 
von 2 oder 3 Dotterballen auf der einen 
Seite und der Darmmuskulatur auf der 
anderen Seite gebildet werden. Spéter 
wachsen von diesen Zellreihen ausgehend 
kernlose Septen zwischen die Dotterballen 
ein, so dai jeder randstandige Dotter- 
ballen bis zur Halfte in einem von den 
Septen gebildeten Becher zu liegen kommt 
(Abb. 18). 


g) Die Wanderung der Hiille 


24 Std nach der Riickrollung (-+ 1 Std 
Abweichung) beginnt die unter dem End- 
darm liegende Hille nach vorn zu wan- 
dern. In etwa 3 Std wandert sie von 
ihrem Entstehungsort unter dem End- 
darm so weit nach vorn, bis sie der 
ventralen K6rperwand anliegend an den 
Mitteldarm anst6Bt. Hier bleibt die Hille 
1—2 Std liegen. Bei der Beobachtung 
des lebenden Eies sowohl wie bei der 
Betrachtung von Sagittalschnitten dieses 
Stadiums gewinnt man den Eindruck, daB 
sich die Hiille hier staut. Die vorher flach 
ausgezogene Hiille, die im Sagittalschnitt 
und bei der Lebendbeobachtung von der 
Seite den Schnitt durch eine flache Platte 
bzw. die Kantenansicht einer solchen bot, 


Abb. 18. Septenbildung des Mittel- 
darmes. Nach einem Schnittpra- 
parat 


100). 
Abb. 19. Hiille H auf der Wan- 
derung. Nach einem Schnitt- 
priparat. Vergl. dazu Abb. 22b 


wird jetzt voriibergehend zu einem massigen Gebilde, das im Sagittal- 
schnitt die Form eines Dreiecks besitzt. Dabei schiebt sich der spitze Win- 
kel diese Dreiecks zwischen Kérperwand und Mitteldarm (Abb. 19u.22b). 
Nach diesem Aufenthalt zwangt sich die Hille schlieBlich zwischen 
Kérperwand und Mitteldarm hinein und nimmt wieder die Gestalt 
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einer flachen Platte an (Abb. 22c). Eingezwéangt zwischen Mitteldarm 
und Kérperwand bzw. Nervensystem wandert die Hiille von hier aus 
in etwa 6 Std an ihren Bestimmungsort, an dem sich das larvale Mycetom 
bilden wird. Die gesamte Wanderungszeit der Hille betragt rund 
10—12 Std. Aus meinen Praparaten konnte ich keine Anhaltspunkte 
fiir den Mechanismus der Wanderung gewinnen. So viel steht nur fest, 
daB die Wanderung der Hiille auf eine ihr selbst innewohnende Aktivitat 
zuriickgeht, wie weiter unten zu besprechende Zentrifugierungsversuche 
zeigen werden. Wahrend der Wanderung der Hiille ordnen sich ihre 
Zellelemente so, da die 16-ploiden Zellen der K6érperwand, die di- 
ploiden der Darmwand anliegen. 


h) Die Vorbereitung der Symbiontenumsiedlung im embryonalen M ycetom 


Inzwischen wurde das embryonale Mycetom etwas nach vorn und 
unten verlagert. Wenn die Hiille an dem Ort ankommt, an dem sich 
das larvale Mycetom bilden wird, ist auch das embryonale Mycetom an 
dieser Stelle in der Mitte des Mit- 
teldarmes angekommen; es liegt 
immer noch innerhalb des Mittel- 
darmes, hat aber keine Berithrung 
mit der ventralen Darmwand;: 
von dieser wird es noch durch 
eine einschichtige Lage von Dot- 
terballen getrennt. Hier ist zu 
bemerken, da die Dotterballen, 
j de kek die dem embryonalen Mycetom 
Abb. 20. Embryonales Mycetom im Mittel- unmittelbar anliegen, durch ihre 
darm von eosinophilen Dotterballen umgeben. oa F a - 
Querschnitt. Alter des Hies vgl. Abb. 22c! Farbbarkeit von den ubrigen 

Dotterballen des Mitteldarmes 
unterschieden sind: In Bouin-Delafield-Eosin-Orange-Praparaten spei- 
chern diese Dotterballen das Eosin, so da® sie dunkelrot erscheinen 
und sich deutlich von den gelblich-braéunlich gefarbten Dotterballen-des 
tibrigen Mitteldarmes abheben (Abb. 20). Diese eosinophilen Dotter- 
ballen sind schon vor der Riickrollung im Embryo vorhanden. Zu 
dieser Zeit zeigen sie lagema®ig keinerlei Beziehungen zum embryo- 
nalen Mycetom. Die Fahigkeit, Eosin zu speichern, ist also nicht auf 
eine Kinwirkung der Symbionten auf die das Mycetom umgebenden 
Dotterballen zuriickzufiihren. 


Noch waihrend der Wanderung der Hiille, beginnend an dem Zeit- 
punkt, in dem die Hiille den Mitteldarm berthrt, beginnen die oben 
schon erwaihnten Septen von den Mitteldarmzellen aus zwischen die 
Dotterballen zu wachsen (Abb. 18). Ist die Hiille an ihrem definitiven 
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Ort angelangt, weichen die zwischen embryonalem Mycetom und Darm- 
wand liegenden Dotterballen auseinander, so daB das embryonale Myce- 
tom unmittelbar der Darmwand ventral anliegt. Gleichzeitig lockert 
sich an der Peripherie des embryonalen Mycetoms der Zusammenhalt 
der einzelnen Mycetocyten, die im Zentrum des Mycetoms jedoch stets 


Abb. 21. Embryonales Mycetom von der Hiille halb umfa8Bt. Zwischen Hiille und Mycetom 
liegt die Darmwand; die Darmmuskulatur ist deutlich zu sehen. Frontalschnitt 


wird durch die zwischen die einzelnen Mycetocyten einwachsenden 
Septen des Mitteldarmes noch unterstiitzt. Jede einzelne Mycetocyte 
entspricht auch hier wieder einem Dotterballen. Das Plasma mit den 
Vierergruppen wandert innerhalb jeder Mycetocyte nach dem Zentrum 
des Mycetoms, die Symbionten hingegen liegen dicht gedraéngt in den 
distalen Abschnitten der Mycetocyten. Unter Wahrung des Zusammen- 
haltes im Zentrum weichen die dorsal liegenden Mycetocyten im Ver- 
bande des Mycetoms bleibend etwas auseinander; so kommen die 
urspriinglich dorsal liegenden Mycetocyten leichter mit der Darmwand 
in Berithrung, sie kénnen dann schon friihzeitig in von den Septen 
gebildeten Bechern aufgenommen werden (Abb. 21). 
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i) Die Bildung des larvalen Mycetoms nach der Lebendbeobachtung 


An dem Ort angekommen, an dem die Hiille das larvale Mycetom 
bilden wird, verandert sie ihre Gestalt. Wahrend bisher die Hille eme 
ellipsoide Platte war, deren Langsachse mit der K6rperlangsachse zu- 


sammenfiel, umgreift jetzt die Hiille von der Ventralseite her einen 
H 


I 
| 
{ 
{ 
4 


Abb. 22a—f. Wanderung der Hille H und Bildung des larvalen Mycetoms. Lebende 
Hier. Hideckel links, Ventralseite unten! a Embryo nach der Riickrollung. Vgl. dazu 
Abb. 17! b Hille auf der Wanderung. Das gleiche Hi wie Abb. 22a, jedoch 3 Std 25 min 
spiter. Vgl. dazu Abb. 19! c Hiille unter dem Mitteldarm. Alter des Eies wie Abb. 20. 
d Die ,,pulsierende Hille’. An dieser Stelle wird die Hiille das larvale Mycetom bilden. 
Die Aufnahme wurde in dem Augenblick gemacht, in dem die Hiille den Darm vorn ein- 
beult. Das gleiche Ei wie Abb. 22c, jedoch 5 Std 45 min spiter. Vgl. dazu Abb. 21! 
e Die Hille schlieBt das larvale Mycetom. Vgl. dazu Abb. 23! f Larvales Mycetom fertig. 
Vel. dazu Abb. 24 und 25! Das gleiche Hi wie Abb. 22a, jedoch 20 Std 55 min spater 


ziemlich groBen Sektor des Mitteldarmes; Querschnitte dieses Stadiums 
zeigen, daB dieser Sektor, vom Mittelpunkt des Darmes gerechnet, 
50—60 Bogengrade umfaBt. In diesem Stadium ist die Laingsachse der 
ellypsoiden Hille quer zur Kérperlaingsachse orientiert. Dieses Stadium 
dauert aber nicht lange. Im lebenden Ei setzt nun eine sehr schén zu 
beobachtende pulsierende Bewegung ein, die mit der spater zu erwahnen- 
den Darmperistaltik nichts zu tun hat (Vergl. Paray 1941). In einem Zeit - 
abstand von 4—6 sec beult immer abwechselnd der kopfwarts liegende und 
der kaudalwarts liegende Rand der Hille die Darmwand ein und weicht 
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wieder zuriick (Abb. 22d). Man hat bei der Beobachtung den Eindruck, 
als ob die Hille unter dem Mitteldarm um einen in ihrer Mitte liegenden 
Punkt schaukelt. Dieses rhythmische Pulsieren halt mit Unterbrechun- 
gen 10—12 Std an, wobei die Frequenz der Bewegung gegen Ende 
dieses Zeitraumes immer stérker abnimmt, um schlieBlich ganz aufzu- 
héren. Wahrend dieses Pulsierens wird innerhalb des angegebenen 
Zeitraumes aus der flachen Hiille ein fast kugelférmiges, meist in der 
Korperlangsrichtung ellipsoid ausgezogenes, massives Gebilde, das 
zwischen Darm und ventraler Kérperwand liegt: das larvale Mycetom 
(Abb. 22e, f). So weit die Beobachtungen am lebenden Ei. 


k) Die Bildung des larvalen Mycetoms an Schnittpriparaten untersucht 

In zeitlich kurzen Absténden habe ich nun Embryonen wahrend 
dieser Entwicklungsphase fixiert und in Schnittpraéparaten untersucht. 
An Hand der Schnitte laBt sich jetzt sehr genau verfolgen, was wahrend 
dieser Vorgange, die ich zunachst am lebenden Ei beschrieben habe, 
im einzelnen vor sich geht. 

Riss schildert die Bildung des larvalen Mycetoms folgendermafen: 
Das embryonale Mycetom beult die Darmwand aus, und diese faltet 
sich knospenartig ab. Die Abfaltung umfa8t das embryonale Mycetom 
und einige Dotterschollen. Das embryonale Mycetom wandert dann 
unter Zuriicklassung der Symbionten mitsamt den Dotterschollen aus 
der Abfaltung in das Darmlumen zuriick, die Abfaltung riegelt sich ganz 
vom Darmlumen ab. Das Mitteldarmepithel schlie8t dann die Sym- 
bionten in scharf abgegrenzte Kammern ein. Mesodermale Elemente, 
die sich auf friihesten Stadien nicht von Fettzellen unterscheiden lassen, 
haben unterdessen eine auBere Umhillung um die Magenscheibe gebildet. 
Soweit Rims. ScH6uzex schlieBt sich dieser Auffassung an. 

Die Hiille, die urspriinglich als flache, zweischichtige Zellplatte dem 
Darm angelegen hat, wolbt ihre Rander schiisself6rmig gegen den Darm 
vor. Die Bildung einer Schiissel ist aber nur méglich, wenn die Hiille 
Mitteldarmwand und K6rperwand auseinanderzustemmen versucht. 
Diese Stemmbewegung, die sich am lebenden Ki durch das ,,Schaukeln‘ 
kundtut, wird von den 16-ploiden Zellen besorgt. Da der mit Dotter 
prall gefiillte Darm nicht nachgibt, weicht die Kérperwand unter dem 
Druck der Hiille aus. Der Beweis fiir die aktive Tatigkeit der Hiille 
wird weiter unten bei den Zentrifugierungsversuchen gefihrt. Die von 
der Hille gebildete, im Raum gekriimmte Schiissel ist gerade so groB, 
daB das embryonale Mycetom die Darmwand vor sich herschiebend in 
diese einsinken kann. Bei diesem Einsinken des embryonalen Mycetoms 
geraten bei ungestérter Mycetombildung keine Dotterballen in die 
schisselférmige Vertiefung hinein; da die Dotterballen und die Darm- 
wand an diesem Vorgang aktiv beteiligt sind, geht ebenfalls aus den 
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schon erwahnten Zentrifugierungsversuchen hervor. Wenn die von der 
Hiille gebildete Schiissel tief genug geworden ist und das gesamte, 
embryonale Mycetom so umfaBt, da8 im Querschnitt die lateralen 
Rander der Schiissel parallel zueinander stehen, da also das embryo- 
nale Mycetom von 5 Seiten des Raumes von der Schiissel umfaft ist, 
beginnen die diploiden Zellen der Hiille an der Grenze zwischen embryo- 
nalen Mycetom und Dotter die Darmwand vor sich herschiebend 


r— 
70. 
Abb. 23. Das embryonale Mycetom wird aus der Darmabfaltung ausgestoBen. Sagittalschnitt 


zwischen diese beiden Elemente einzudringen. Durch diesen Vorgang, 
der von allen Seiten zunachst gleichmaSig voranschreitet, wird die 
Verbindung zwischen dem dottergefiillten Darm und dem embryonalen 
Mycetom mehr und mehr eingeengt. Durch dieses irisblendenartige 
Abriegeln gerat das gesamte, embryonale Mycetom in eine sackartige 
Abschniirung des Mitteldarmes, die schlieBlich noch durch einen etwa 
30 w breiten und 60 4 langen Spalt mit dem Darmlumen verbunden ist. 
Da die einzelnen Mycetocyten in den von den Darmsepten gebildeten 
Bechern liegen, ist die Facherung in dem noch nicht fertiggestellten, 
larvalen Mycetom bereits vorhanden (Abb. 23). 

Die im Zentrum immer noch fest zusammenhéngenden, embryo- 
nalen Mycetocyten entlassen ihre Symbionten in die becherférmigen 
Krypten der kugelig-ellipsoiden Darmabschniirung; die leeren, embryo- 
nalen Mycetocyten liegen dann im Zentrum des abgeschniirten Darm- 
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saickchens. Nun stiilpt sich der Boden des abgeschniirten Siickchens, 
welcher der ventralen Kérperwand anliegt, rinnenférmig ein; die Ein- 
stiilpung erinnert stark an eine Furchung; die Furche liegt in der 
Richtung der KGérperlangsachse. An dieser Einstiilpung sind neben dem 
Zellmaterial der Darmwand noch die diploiden Zellen der Hiille beteiligt ; 
die 16-ploiden Zellen der Hiille beginnen sich zu dieser Zeit bereits 
zwischen ventraler Kérperwand und dem abgeschniirten Darmsickchen 
anzusammeln und eine faserige Zellmasse zu bilden. Die sich von ventral 
her in das Sadckchen einstitilpende Septe verbreitet sich an ihrer voran- 
gehenden Kante im Querschnitt gesehen tischférmig und schiebt die 
entleerten, embryonalen Mycetocyten vor sich her durch den noch 
offenen Verbindungskanal in das Darmlumen (Abb. 23, 24). Gleich- 
zeitig verschlieBt diese Septe nach AusstoBung des embryonalen Myce- 
toms den noch offenen Kanal, der das Darmlumen bisher mit dem 
unfertigen, larvalen Mycetom verband. Durch diese Septe werden auch 
die becherfoimigen Kiypten geschlossen, in denen die Symbionten 
liegen. Bisher waren diese Becher offen. Das fertige embryonale Myce- 
tom verrét in seinem Bau seine Entstehungsgeschichte, denn die 
Kammerung und die Langssepte, die das larvale Mycetom in eine 
rechte und eine linke Halfte teilt, bleiben erhalten (Abb. 24, 25). Das 
in den Mitteldarm geschobene, entleerte, embryonale Mycetom liegt 
zwischen den eosinophilen Dotterballen, seine Zellkerne zeigen bereits 
die ersten Degenerationserscheinungen. Das fertige, larvale Mycetom 
beult den Mitteldarm stark ein; dorsal und von den Seiten liegt die 
Darmwand dem larvalen Mycetom dicht an. Die eosinophilen Dotter- 
ballen umgeben von innen her diese, in den Mitteldarm vorspringende 
Einbuchtung. Wahrend die diploiden Zellen der Hiille in die Wand des 
larvalen Mycetoms eingebaut werden, liegen die 16-ploiden Zellen der 
Hiille zwischen larvalem Mycetom und ventraler Korperwand. Sie 
bilden dort eine faserige Zellmasse, deren Kerne grob gelappt sind 
(Abb. 24, 25). Thre Aufgabe bestand nur darin, bei der Bildung des 
larvalen Mycetoms mitzuwirken. 


lL) Die Vorgdnge bis zwm Schliipfen 

Die Bildung des larvalen Mycetoms ist am 8. Entwicklungstage 
abgeschlossen. Bevor ich jedoch in der Behandlung des weiteren 
Schicksales der symbiontischen Organe fortfahre, sind noch einige 
andere, interessante Vorgange der Embryonalentwicklung zu besprechen. 
Bei der Riickrollung wurde die Serosa in der Kopfregion eingestiilpt 
(Abb. 17), wo sie spaéter zusammen mit dem Dotter der Verdauung 
anheimfallt. Unter dem Chorion liegt noch die Dotterhaut. Dem 
Embryo liegt noch eine weitere Membran dicht an, die vom Hktoderm 
~ des Embryos ausgeschieden wurde. ScH6LzEL nannte sie in Anlehnung 
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an eine Arbeit von SPEYER (1929) innere Eihaut (Embryonalkutikula 
nach WEBER 1954). Im Raum zwischen dieser Embryonalkutikula und 
der Dotterhaut befindet sich eine Flissigkeit, die allgemein als Amnion- 
fliissigkeit bezeichnet wird. 


Abb. 26 % Abb. 27 


Abb. 24. Larvales Mycetom eben fertiggestellt. Reste des embryonalen Mycetoms sind 
in diesem Falle im larvalen Mycetom zuriickgeblieben. Vgl. dazu Abb. 22f und 25! Quer- 
schnitt. 


Abb. 25. Larvales Mycetom im Sagittalschnitt. Vgl. dazu Abb. 22f und 24! 
Abb. 26. Frisch geschlipfte Laus 
Abb. 27. Pleuropodium. Aus einem Querschnitt. Alter des Eies vgl. Abb. 20 und 22ec! 


ScHOLZEL beschreibt eine paarige Thorakaldriise, die nach seinen 
Angaben vor der Riickrollung im ersten Thoraxsegment liegt. Nach der 
Rickrollung hat der Autor dieses Organ nicht mehr gefunden. Er 
kommt daher zu der Auffassung, da’ dieses Organ nach einer kurzen 
Funktionsphase aufgelést wird. Bei dieser Thorakaldriise handelt es 
sich nach meinen Untersuchungen um ein Driisenorgan, das im ersten 
Abdominalsegment liegt. Die Abbildungen, die ScHéLtzEL von diesem 
Organ vor der Riickrollung gibt, stimmen mit meinen Praparaten iiber- 
ein. Nach der Riickrollung liegen diese beiden Organe immer noch 
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lateral im 1. Abdominalsegment. Von der Offnung dieser Driisen geht 
jeweils ein deutlich faseriger, dicker Strang aus, der die Embryonal- 
kutikula durchbricht und in der Amnionflissigkeit sich pinselformig 
in feme Fasern aufspaltet. Zwischen den Fasern sind deutlich feine, 
nicht farbbare Tropfchen zu sehen, vermutlich ein Sekret (Abb. 27). 
_ Es handelt sich hier um ein Organpaar, das unter die Pleuropodien 
einzureihen ist. Seine Funktion besteht méglicherweise darin, ein Ver- 
dauungsferment in die Amnionflissigkeit abzusondern. StireR (1937, 
1938) hat bei Melanoplus nachgewiesen, daB dieses Organ bei jenem 
Tier ein lytisches Ferment absondert. Der Grund fiir meine Vermutung 
wird weiter unten erlautert. 

Am 9. Entwicklungstage schluckt der Embryo die Amnionfliissigkeit. 
Unter ihrer Einwirkung werden die Dotterballen und die Dotterschollen 
vom Zentrum des Mitteldarmes beginnend (!) in ganz kurzer Zeit auf- 
gelost (Abb. 24). Der Inhalt des Mitteldarmes wird dabei in eine vdllig 
homogene Masse iibergefiihrt. Zuletzt werden die Dotterschollen auf- 
geldst, die unmittelbar der Darmwand anliegen. Das beweist eindeutig, 

_daB die Auflésung des Dotters nicht von der Darmwand, sondern von 
der geschluckten Amnionfliissigkeit ausgeht. Hierauf stiitze ich meine 
Vermutung, daB die Pleuropodien die Lieferanten eines lytischen Fer- 
mentes sind. Mit dem Schlucken der Amnionfliissigkeit beginnt eine 
rege Darmperistaltik. Unter Fortdauer der Darmperistaltik schluckt 
der Embryo am 10. Entwicklungstage reichlich Luft, um am 11. Ent- 
wicklungstage zu schliipfen. 

Auf so friihen Stadien, wie es Patay (1941) angibt, habe ich nie die 
Beobachtung des Luftschluckens machen kénnen. In den sehr zahl- 
reichen Schnittpraparaten konnte ich erst zu der von mir angegebenen 
Zeit Luftblasen im Mitteldarm beobachten. Aus mechanischen Griinden 
ist ein Luftschlucken vor Auflésung der Dotterballen im Mitteldarm 
nicht méglich. Ferner kann ich die Beobachtung dieses Autors nicht 
bestatigen, wonach die geschluckte Luft durch den Enddarm wieder 
austritt. 

Am 10.—11. Tage der Embryonalentwicklung werden die Zellkerne 
der Onozyten (?), der Fettzellen, des Mitteldarmepithels, der Mal- 
pighischen GefaiBe und der Wand des larvalen Mycetoms, sowohl der 
Abkémmlinge der Darmwand als auch der Abkémmlinge der Hiille, 
durch Endomitose 16-ploid. 


4, Experimentelle Untersuchungen an der Kleiderlaus 
a) Wiederholung der Zentrifugierungsversuche von 
Ascuner (1934) und Pucuta (1954) 


AScHNER zentrifugierte die Eier vom 2. bis zum 5. Entwicklungstage 
. tiiglich 8 Std. Er arbeitete mit einem wirksamen Schleuderradius von 
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20 cm und einer Umdrehungszahl von 2000/min. 5—10% der Larven, 
die aus so behandelten Eiern schliipften, besaBen ein verlagertes larvales 
Mycetom. Die histologische Untersuchung dieser Tiere zeigte, das die 
verlagerten Mycetome frei von Symbionten waren. In anderen Organen 
der Versuchstiere waren keine Symbionten zu finden, Larven mit ver- 
lagerten Mycetomen gingen spitestens am 6. Tage nach dem Schliipfen 
ein. Wie Pucuta spiter nachwies, war der Mangel an Vitaminen der 
B-Gruppe, welche von den Symbionten produziert werden, der Grund 
fir den Tod der Versuchstiere. ASCHNER erklarte den vélligen Verlust 
der Symbionten 1. durch eine Verlagerung des fertigen larvalen Myce- 
toms nach seiner Bildung: 

“Tt is only after the formation of this organ that the centrifugal force is effec- 
tive in totally or partially uprooting and displacing it.” (S. 312); 

2. dadurch, da8 im verlagerten Mycetom ungeeignete Lebensbedin- 
gungen fiir die Symbionten herrschen: 

“The reason for the disappearance of the symbionts in the displaced mycetome 
is still unknown. We can only surmise that the uprooting of the mycetome from 
its original place causes certain changes and that the symbionts are unable to 
survive even for a short time under these changed conditions”’. (8. 313). 

Pucuta hat die Methode von AScHNER tibernommen und experi- 
mentell so verbessert, da beim Zentrifugieren die Ausbeute an sym- 
biontenfreien Tieren 50% und mehr betrug. Er benétigte die sym- 
biontenfreien Tiere, um an ihnen den Ausfall.der Symbionten durch 
Gaben von Vitaminen der B-Gruppe zu kompensieren. Uber die Vor- 
gange, die zur Eliminierung der Symbionten fihren, macht er keine 
Angaben. 


Beim Zentrifugieren habe ich eine aéhnliche Versuchsanordnung ver- 
wendet wie Pucuta. Ich arbeitete zunachst mit Umdrehungszahlen, 
die zwischen 1000/min und 4000/min schwankten bei 15 cm wirksamem 
Radius. Das Zentrifugieren wurde bei einer Raumtemperatur von 22°C 
vorgenommen. Die von mir gegeniiber Pucuta getroffene Abanderung 
bestand darin, daB ich die Drehzahl der Zentrifuge dnderte (s. unten!) 
und da8 ich die Kier einzeln in Plastilin eingebettet habe. Um ein 
Austrocknen durch die vorbeistreichende Luft zu verhindern, deckte ich 
die Kier mit einer Aluminiumkappe zu, wie sie zum Verschlu8 kleiner 
TablettenrGhrchen verwendet wird. Die zentrifugierten Eier zeigten 
bei mir keine Verlangerung der Entwicklungszeit gegenitiber Kontrollen. 
Die von Pucuta geiiuBerte Vermutung, daB der Wasserverlust und die 
Temperaturerniedrigung wahrend des 17stiindigen Zentrifugierens eine 
Verlingerung der Entwicklungsdauer um 36 Std bewirken, ist sehr 
wahrscheinlich. Beziiglich der Abhingigkeit von Temperatur und Ent- 
wicklungsdauer verweise ich auf Buxton (1950). 
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Der giinstigste Zeitpunkt zum Zentrifugieren. Wie schon dargelegt 
beginnt 24 Std nach der Riickrollung die unter dem Enddarm liegende 
Hille zu wandern. Der giinstigste Zeitpunkt zum Zentrifugieren ist 
der Augenblick, wenn die Hiille ihren Platz unter dem Enddarm ver- 
lassen hat, aber noch nicht unter den Mitteldarm geglitten ist (Abb. 17, 
19, 22a und b). Wenn die Hille noch unter dem Enddarm liegt, laBt 
sie sich durch Zentrifugieren nicht verlagern, ganz gleich, in welcher 
Richtung die Zentrifugalkraft angreift. Die Hiille ist in dieser Lage 
fest verankert. Wenn die Hiille erst einmal unter den Mitteldarm 
geglitten ist, 1aBt sie sich durch Zentrifugieren nur schwer verlagern 
(Abb. 22c). Hier diirften es vor allem raéumliche Griinde sein, die ein 
Verlagern der Hiille erschweren oder teilweise ganz unmoéglich machen. 
Ein Zentrifugieren am 7., 8. und 9. Entwicklungstage, zu einer Zeit 
also, zu der das larvale Mycetom in Bildung begriffen bzw. fertiggestellt 
ist, bleibt auch bei Drehzahlen von 4500/min erfolglos, was allein schon 
die Auffassung von ASCHNER widerlegt. 

Die Zentrifugierungsversuche. Wird ein Ki in dem giinstigen Zeit- 
punkt zentrifugiert, und zwar so, daf die Zentrifugalkraft in dorsaler 
Richtung wirkt, so ist bei 3000 U/min bereits nach 5 min eine deutliche 
Verlagerung der Hille in dorsaler Richtung zu beobachten. Nach 
weiterem, 5min dauerndem Zentrifugieren bei 3000 U/min und bei 
Beibehaltung der alten Lage des Eies liegt die Hiille bereits dorsal- 
seitig der Kérperwand an. Wird nun das Ei so orientiert, dai die 
Zentrifugalkraft in der Dorsalrichtung wirkt mit einer Neigung in der 
Sagittalebene nach vorn von 45°, so bewirkt ein Zentrifugieren von 
10—20 min bei 3000 U/min eine weitere Verlagerung der Hiille in den 
Raum zwischen dorsaler Kérperwand und Mitteldarm. Bei der 2. Orien- 
tierung ist zu beachten, dai das Ei zweckmafigerweise ein ganz klein 
wenig aus der Sagittalebene gedreht wird, so daB die Richtung der 
Zentrifugalkraft um einige Grade aus der Sagittalebene heraustritt. 
Der Grund fiir diese kleine Anderung besteht darin, daB zu dieser Zeit 
der Enddarm bereits seinen AnschluB an den Mitteldarm gefunden hat 
(Abb. 19). Damit nun die Hille um dieses vom Enddarm gebildete 
Hindernis leichter herumgleitet, ist die Drehung aus der Sagittalebene 
zweckmabig, weil sonst der gewiinschte Erfolg oft in nicht so kurzer 
Zeit eintritt. Nach Beendigung des Zentrifugierens liegt also die Hiille 
auf der Dorsalseite des Mitteldarmes mehr oder weniger weit vorn. 
Wird nun das Hi in den Warmeschrank mit der tiblichen Bebriitungs- 
temperatur gebracht und sich selbst tiberlassen, dann tritt in einem 
Zeitraume von 6—10 Std, in extremen Fallen 18 Std, eine Riickregu- 
lierung ein in der Form, daB die Hiille seitlich am Mitteldarm herunter- 
gleitet und ihren topographisch richtigen Ort an der Ventralseite des 
Darmes einnimmt. Dort wird dann das larvale Mycetom angelegt. 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 31 
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Seine Bildung verlauft im allgemeinen normal; hin und wieder sind 
geringe Abweichungen von der Norm zu beobachten; auf jeden Fall 
muB8 die Abfaltung des larvalen Mycetoms bei Beginn des Schluckens 
der Amnionfliissigkeit abgeschlossen sein. Oft ist bei solchen Tieren 
die Kammerung des Mycetoms nicht ganz so regelmaBig wie bei Normal- 
tieren. Die Tiere schliipfen zur gleichen Zeit wie die Kontrolltiere, die 
einer Zentrifugierung nicht ausgesetzt waren. Sie sind voll lebens- 
fahig. 

Wird zu einem Zeitpunkt zentrifugiert, in dem die Hille eben unter 
den Mitteldarm geglitten ist, dann geschieht es oft, daB die Hiille in 
mehrere Teile zerfallt und die Teile seitlich an den Flanken des Mittel- 
darmes entlang in die dorsale Region gleiten, um dort liegen zu bleiben. 
Auf diese Weise kommen die ,,zerteilten Mycetome ASCHNERs und 
Pucutas zustande. 

Um nun symbiontenfreie Tiere zu erhalten, ist es nétig, nach 
beendeter Verlagerung der Hiille, wie sie oben beschrieben wurde, die 
Hiille bei einer Drehzahl von 1000 U/min bei dorsal wirkender Schwer- 
kraft in der Dorsalregion festzuhalten und das Ei auf diese Weise an 
einer Riickregulierung zu hindern. Die verminderte Drehzahl geniigt, 
um den beabsichtigten Erfolg zu erreichen; sonstige Einwirkungen der 
Zentrifugalkraft auf die tibrige Embryonalentwicklung werden durch 
die niedrige Drehzahl so gering wie moéglich gehalten. 

Wird ein Ei bei dorsal wirkender Schwerkraft anfanglich 10—20 min 
bei 3000 U/min zentrifugiert und anschlieBend bei 1000 U/min in glei- 
cher Lage 6 Std in der Zentrifuge gelassen, dann wandert bei einem 
Teil der Hier die Hiille an ihren richtigen Ort; in den meisten Fallen 
jedoch kommt sie ,,zu spat“, denn der Embryo hat bereits begonnen, 
die Amnionfliissigkeit zu schlucken, und die Mycetocyten sind samt 
ihren Insassen schon aufgelést oder zumindest schwer geschadigt. Will 
man sicher symbiontenfreie Tiere erhalten, dann mu man 61/, Std bei 
1000 U/min zentrifugieren. Die Tiere sind dann stets symbiontentrei, 
auch wenn die Hiille nachtraglich an ihren richtigen Ort zuriickwandert. 
Die sicher symbiontenfreien Tiere schliipfen zur gleichen Zeit wie die 
nicht zentrifugierten Kontrollen, wie ich oben schon erwahnte. Die 
symbiontenfreien Tiere gehen einige Tage nach dem Schliipfen ein. 

Die Vorginge wiihrend des Zentrifugierens. Bei zentrifugierten 
Tieren bleibt das embryonale Mycetom im Zentrum des Mitteldarmes 
liegen. Es tritt nie an die Darmwand heran. Unmittelbar nach dem 
Zentrifugieren — es wurden Tiere in Schnittserien untersucht, die 
20min bei dorsalwirkender Zentrifugalkraft mit 4500 U/min zentri- 
fugiert wurden — ist keine wesentliche Verlagerung des embryonalen 
Mycetoms innerhalb des Mitteldarmes zu beobachten. Nie lag bei 
solchen Tieren das embryonale Mycetom an irgendeiner Seite der Mittel- 
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darmwand an. Entweder besitzt das embryonale Mycetom das gleiche 
spezifische Gewicht wie die Dotterballen, oder es wird sonstwie an einer 
Verlagerung gehindert. Es miissen jedoch innerhalb des Mitteldarmes 
zwischen den Dotterballen und dem embryonalen Mycetom irgend- 
welche Krafte wirksam sein, denn sonst waren die Umlagerungen der 
Dotterballen nicht méglich, wie sie bei der Bildung des larvalen Myce- 
toms beobachtet wurden. 

Bei Tieren, bei denen durch Zentrifugieren bei 1000 U/min die 
Hiille in der Dorsalregion festgehalten wurde, wandert das embryonale 
Mycetom nicht an die ventrale Mitteldarmwand. In den Fallen, in 
denen nach 61/,stiindigem Zentrifugieren bei 1000 U/min die Hiille noch 
an die Ventralseite wanderte, aber ,,zu spat‘ kam, kriimmte sie sich 
an ihrem richtigen Ort schiisselférmig ein, wie sie es normalerweise tut; 
die Darmwand beteiligt sich in solchen Fallen nicht an der Bildung des 
ungekammerten, mycetomahnlichen Organs, in dem natiirlich keine 
Symbionten zu finden sind. Die Darmwand konnte sich in diesem Falle 
nicht mehr an der Bildung des Mycetoms beteiligen, weil sie bei der 
Abfaltung durch die Dotterballen und das sich vorwélbende, embryo- 
nale Mycetom nicht unterstiitzt wurde, denn der Mitteldarm war bereits 
mit einer fliissigen, homogenen Masse erfillt. Wie schon erwahnt, 
beginnt die von den Darmzellen ausgehende Septenbildung erst dann, 
wenn die Hille Kontakt mit dem Mitteldarm hat. Wird die Hille nach 
dorsal verlagert, dann findet die Bildung der Septen nur unvollstandig 
statt. Darauf ist es wohl zuriickzufiihren, da8B larvale Mycetome, die 
nach der Riickwanderung der Hiille aus der Dorsalregion im ,,letzten 
Augenblick“ noch gebildet werden, eine unregelmafBige Facherung auf- 
weisen. 

Zur Erganzung ist hier eine Arbeit von ASCHNER (1934) zu erwahnen : 
Abb. 8 zeigt den Schnitt durch ein larvales Mycetom; das Muttertier, 
von dem dieser Embryo stammt, wurde durch Exstirpation der Magen- 
scheibe symbiontenfrei gemacht (vgl. AScHNER und Rigs 1933). Das 
larvale Mycetom wurde am richtigen Ort gebildet; es zeigt sehr deutlich 
die Kammerung; die Mitteldarmwand war also in diesem Falle an der 
Bildung des larvalen Mycetoms beteiligt. Die Kammern enthalten 
Reste des embryonalen Mycetoms und Dotterschollen. 


b) Schliisse aus den Zentrifugierungsversuchen 
Die Wanderung und die Wanderungsrichtung stehen allem Anschein 
nach in keinem unmittelbaren Verhaltnis zu den Symbionten, denn 
das embryonale Mycetom liegt zur Zeit der Wanderung im Zentrum 
des Mitteldarmes. Es ware also — sofern man ein vom embryonalen 
Mycetom ausgehendes Diffusionsgefalle von Stoffen annimmt — bei 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 3la 
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dorsaler Lage der Hiille von dieser gleichweit entfernt wie bei ventraler 
Lage. Es miissen also andere, in der Embryonalentwicklung verankerte 
Ursachen angenommen werden, welche die Hiille veranlassen, nach der 
Ventralseite zu wandern. 

Die Verlagerung der Dotterballen im Mitteldarm (in der Weise, 
daB das embryonale Mycetom unmittelbar an der Darmwand zu liegen 
kommt) findet erst dann statt, wenn die Hiille ihren definitiven Ort 
an der Ventralseite des Mitteldarmes erreicht hat. Sonst unterbleibt 
die Verlagerung des Dotters. Die Hiille ist also ein auslésender Faktor 
fiir die Verlagerung der Dotterballen. 

Die véllige Ausbildung der Septen wird nur dann durchgefihrt, wenn 
embryonales Mycetom und Hille an ihrem definitiven Ort der Mittel- 
darmwand anliegen. 

Die Hiille besitzt in ihrer Funktion eine gewisse Autonomie. In den 
Fallen, in denen sie ,,zu spat‘ kommt oder wenn sie am falschen Ort 
liegt (vgl. Abbildung von AscHNEB!), bildet sie ein mycetomahnliches 
Organ ohne Mitwirkung der Darmwand. Damit ist auch die auf 8. 458 
u. 461 aufgestellte Behauptung bewiesen. 

Die Bildung des larvalen Mycetoms und das Schlucken der Amnion- 
fliissigkeit stehen in keinem unmittelbaren Zusammenhang; diese Vor- 
gange laufen unabhaéngig voneinander ab, denn sonst ware es nicht 
moglich, durch Zentrifugieren symbiontenfreie Tiere zu erhalten. 

5. Die Dotterfurchung und ihre Bedeutung fiir die Embryonalentwicklung 

Die von mir auf S. 448 dargestellte Dotterfurchung wurde meines 
Wissens bisher noch nicht beschrieben. Nach WHEELER (1893) sam- 
meln die einzelnen Vitellophagen so viel Dotter um sich, als ihre Plasma- 
auslaufer fassen kénnen und grenzen dann diese Dottermenge gegen- 
tiber der Umgebung durch eine Membran ab. Dieser Auffassung schlie- 
Sen sich unter anderen G. Krause, F. Sxrpe~ und H. WEBER (1954) 
an. Der. Vorgang der Dotterfurchung, wie er bei der Kleiderlaus ablauft, 
ist allem Anschein nach kein Sonderfall, wie sich bei genauer Uber- 
priifung der Arbeiten besonders von G. Krausr an Tiachycines und 
F. Sxrpex an Platycnemis herausstellt. 

SEIDEL (1934) erdrtert ausfiihrlich (S. 158ff.), daB die Gestalt der 
Keimanlage von der duferen Gestalt des Dottersystems abhangt. Das 
Dottersystem ist in starkem Mafe kontraktil. Und auf S. 174 schreibt 
SEIDEL wortlich: ,,Die Wirksamkeit des physiologischen Differenzie- 
rungszentrums... beruht vielmehr auf der Einleitung einer Kontraktions- 
bewegung des Dottersystems, einer Abhebung des Dottersystems vom 
Chorion, die zwangsweise die Zellbewegung nach sich zieht.‘‘ Dabei 
steht das Bildungszentrum, das am hinteren Eipol liegt, als Glied in 
einer Kausalkette, die zu dieser Kontraktion fihrt. Wenn namlich 
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das Bildungszentrum nicht durch einwandernde Furchungskerne ,,akti- 
viert wird‘ oder wenn man es durch experimentellen Eingriff zerstért, 
dann bleibt diese sinnvolle und bauplanmaBige Kontraktion aus, und 
eine Entwicklung des Keimstreifes und des Embryos unterbleibt. Vom 
Bildungszentrum geht ferner eine schrittweise Veranderung des Dotters 
aus. Die Dotterfurchung beginnt nach SrrpEL (Lebendbeobachtung!) 
am hinteren Eipol und wurde von diesem Autor als an der Einstiilpungs- 
stelle beginnend beobachtet. SrmpEL (1936) bezeichnete das Dotter- 
system als den ,,Pragestock der Keimanlage“ (S. 317). 

KravseE (1938b) erwahnt ausdriicklich, daB bei der Einrollung der 
Keimanlage eine biischelf6rmig angeordnete Plasmaansammlung am 
vorangehenden Hinterende des Keimstreifs auftritt, mittels welcher der 
Keimstreif in das Eiinnere gezogen zu werden scheint (S. 510; vgl. dazu 
die Plasmastrahlung bei der Kleiderlaus!). Auf Grund meiner Unter- 
suchungen an der Kleiderlaus komme ich zu der Auffassung, da8 die 
Vermutung von Krause zu Recht besteht. Dariiberhinaus méchte ich 
meine Vermutung dahingehend erweitern, da8 bei allen Insekten, die 
in der Blastokinese den Keimstreif einstiilpen, dieser bei der Dotter- 
furchung in das Hi hineingezogen wird. Der Vorgang der Einstiilpung 
als ,,Kinwachsen“ betrachtet ist mechanisch gesehen schwer vorstellbar, 
denn 1. findet eine tatsachliche Verlagerung von Zellmaterial bei der 
Einstiilpung statt; es handelt sich also nicht ausschlieBlich um einen 
Wachstumsvorgang und 2. ist fiir die wirkenden Krafte ein Angriffs- 
punkt bzw. ein Widerlager zu fordern. Die unter 2. aufgestellte Forde- 
rung wird bei einer Zugwirkung durch die Dotterfurchungsmembran 
voll erfiillt. Auf S. 518 (dazu Abb. 1) schreibt Kravusz, daB die Dotter- 
furchung mit der Einrollung des Keimstreifs beginnt. Der Autor ver- 
mutet, daB zwischen Dotterfurchung und Einrollung ein Zusammenhang 
besteht. Er la8t aber die Frage noch offen, wie dieser Zusammenhang 
im einzelnen aussieht. Die Dotterfurchung soll im Furchungszentrum 
beginnen, also an der Stelle, an der die 1. Teilung des Eikernes statt- 
fand. Als Beweis wird die Abb. 1 vom Autor herangezogen. Meines 
Erachtens ist diese Abbildung nicht sehr tiberzeugend. 


Aus den Untersuchungen von ScHNETTER (1936) an Hiern der 
Honigbiene ergibt sich: Abfaltung des unteren Blattes und Dotter- 
kontraktion fallen zusammen und stehen allem Anschein nach in einem 
kausalen Zusammenhang (S. 86, Abb. 4). 


A. Ewxst (1937) beobachtete an den Eiern von Tenebrio das Auf- 
treten einer ,,Primitivdelle“‘, die vermutlich auf eine Kontraktion des 
Dotters zuriickzufiihren ist; die Primitivdelle leitet die Bildung des 
unteren Blattes ein: ,,Mit dem Erscheinen der Primitivdelle oder bald 
darauf vollzieht das Ei eine plétzliche Kontraktion, die am hinteren 

Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 3lb 
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Pol plétzlich sichtbar wird durch Abheben des Eiinhaltes“ (S. 703). 
Auf diesen Vorgang folgt die Ausbildung des unteren Blattes. 

A. Kanes (1952; S. 427) beschreibt ziemlich ausfihrlich den Vor- 
gang der Dotterfurchung im lebenden Ei bei Giryllus domesticus. Die 
Dotterfurchung beginnt demnach im Furchungszentrum (!), an der 
Stelle, an welcher der 1. Furchungskern erschienen war. Dabei wird 
die hintere Ethdlfte schneller gefurcht als die vordere! Die Dotterfurchung 
beginnt unmittelbar nach der Bildung des unteren Keimblattes. 

In dieser kurzen Literaturbesprechung habe ich mich nur auf die 
Orginalarbeiten bezogen, bei denen die Ergebnisse so eindeutig sind, 
daB sie als Grundlage fiir eine theoretische Darstellung dienen kénnen. 
Diese theoretische Deutung soll zugleich eine Anregung fir weitere 
Arbeiten auf entwicklungsphysiologischem Gebiete sein, da sich voraus- 
sichtlich die aufgestellten Forderungen experimentell nachpriifen und 
beweisen lassen. An Hand der oben angefiihrten Arbeiten zeigt es sich, 
daB die Dotterfurchungsmembran, deren Entstehung und Funktion bei 
der Kleiderlaus untersucht wurde und fiir deren weiterverbreitetes Vor- 
kommen noch weiter unten Beweise geliefert werden, ein Organ ist, das 
in der frihen Embryonalentwicklung der Insekten eine bedeutende 
Rolle spielt. 

An dieser Stelle ist eine kurze Bemerkung zu dem Wort ,,Furchungs- 
zentrum™ erforderlich. WEBER (1954, 8.7) definiert das Furchungs- 
zentrum: ,,Der ... Eikern teilt sich, seine Lage zu diesem Zeitpunkt 
bezeichnet einen fiir die weitere Entwicklung wichtigen Ort, das 
»furchungszentrum’. KRaAvusE (1938b) verwendet diesen Begriff bereits 
in diesem Sinne. Dieses so definierte Furchungszentrum ist begrifflich 
und damit auch in der Nomenklatur von jenem Ort zu unterscheiden, 
an dem die Dotterfurchung beginnt. Bei Platycnemis und bei Pediculus 
sind diese beiden Orte nicht identisch. Aus den Arbeiten von G. Krause 
und A. KaneLiis kénnte man den Eindruck gewinnen, da8 hier eine 
Identitat und dariiber hinaus ein Kausalnexus vorliegt. 

Die Aktivierung des Bildungszentrums (SEmEL) durch Furchungs- 
kerne ist als Integration des Plasmasystems ,, Dotterfurchungsmembran + 
Bildungszentrum“ zu einem funktionell Ganzen zu verstehen. Wie aus 
den Seidelschen Schniirungs- und Brennungsversuchen hervorgeht, ist 
die mit Furchungskernen versehene Dotterfurchungsmembran ohne das 
Bildungszentrum zu einer Dotterfurchung fahig (SrmEL 1932, 1936); 
bei dieser Dotterfurchung ohne das Bildungszentrum ,,fehlt die Akti- 
vierung des Differenzierungszentrums‘‘; es fehlt hier offenbar die lokale 
Kontraktion der Dotterfurchungsmembran, aus welchem Grunde 
schlieBlich der formative Reiz, namlich die Funktion des Differen- 
zierungszentrum ausbleibt. Wie Schniirungs- und Brennungsversuche 
von SEIDEL nachwiesen, ist ein Teil der Dotterfurchungsmembran zu- 
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sammen mit dem Bildungszentrum durchaus fahig, das Differenzierungs- 
zentrum zu aktivieren; es entstehen dann harmonische Zwergkeime. 

Die Aktivierung des Differenzierungszentrums wird durch eine lokale 
Kontraktion der Dotterfurchungsmembran vollzogen (Semen 1955, 
Abb. 9c und d). Die Dotterfurchung (Krausz, KANELLIS) oder die 
Dotterkontraktion (Ewxest, ScHNETTER) und die Bildung des unteren 
Keimblattes liegen stets zeitlich eng beisammen. 

Nach den Untersuchungen von Bock (1939, 1942) an Chrysopa perla 
tragt das untere Blatt zur Differenzierung des Keimstreifs wesentlich 
bei. Es ware also einmal die Frage zu priifen, ob die Aktivierung des 
Differenzierungszentrums nicht darin besteht, daB durch die lokale 
Kontraktion der Dotterfurchungsmembran an der Kontraktionsstelle 
das bisher einschichtig liegende Keimmaterial zunachst auf kleinem 
Raum zweischichtig wird, und diese zweischichtige Stelle der Ausgangs- 
punkt fiir weitere Differenzierungen ist. Giirtelférmige Bestrahlungs- 
versuche von SEIDEL (1929, 1934, zusammenfassend 1955, Abb. 8 und 9) 
fiihrten zu einer Verlagerung der lokalen Dotterkontraktion und damit 
za einer Verlagerung des Differenzierungszentrums. SEIDEL unter- 
scheidet auf Grund dieser Versuche ein morphologisches und ein physio- 
logisches Differenzierungszentrum. Vielleicht wird diese Unterscheidung 
durch weitere Untersuchungen iiberfliissig, wenn sich herausstellt, daB 
das Differenzierungszentrum durch eine neue Korrelation der Keim- 
streifzellen bedingt ist, die sich durch die Zweischichtigkeit ergibt. 

Aus dem oben Gesagten la8t sich der Schlu8 ziehen, daB sich die 
Dotterfurchung, wie sie bei der Kleiderlaus nachgewiesen wurde, bei 
genauerer, histologischer Untersuchung bei sehr vielen Insekten wird 
nachweisen lassen. Bei der Kleiderlaus wurde das Dottersystem gleich- 
zeitig in den Dienst der Symbiose gestellt; es handelt sich also um keine 
durch die Symbiose bedingte Neubildung. 

Im Rahmen der Erforschung der Endosymbiose der Insekten sind 
besonders von P. BucHNER und seinen Schiilern zahlreiche Falle bekannt 
geworden, in denen Plasmastrahlungen und Plasmanetze beim Trans- 
port der Symbionten im Ki eine Rolle spielen. Der Kiirze halber zahle 
ich zundchst einmal die Falle auf, bei denen die Verhaltnisse mit der 
Kleiderlaus unmittelbar zu vergleichen sind; es handelt sich durchwegs 
um solche Falle, in denen die Symbionten am hinteren Eipol liegen 

-und bei der Einstiilpung des Keimstreifs sich vor diesem in das Ei 
hineinbewegen: 
Fulgora europaea (L) und Cixius nervosus (L) H. J. MUtuer 1939, 1940; 


Abb. 173—190 
TIschnodemus sabuleti (FauL.) . . . 2 2 ss G. SCHNEIDER 1940; 

Abb. 23d, 24a—f 
Orthezia insignis (Doven.); O. urticae (L). . . A. WatczucH 1932; 


Abb. 16, 29, 44, 45, 47 
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Aphidenix gil ie sant ate SU ae eta P. Bucuner 1912; 
Abb. 1, 2, 12, 13 
BaABIANI 1866, 1870, 1872 
Heymons 1899 


Aleurodes; Icerya purchasi. . ......- P. BucHneER 1918 
Tafel 5, Fig. 1 und 2 
Bettwanze.0. vail xis) dossas- (one ae P. Buchner 1923; 


Textfigur B, Tafel 13/5 und 6, 14/1 

Bei Haematopinus, Linognathus, Polypax und Lipeurus (Rigs 1931) 
liegen etwas andere Verhaltnisse vor. Die Einstiilpung findet hier an 
der Ventralseite ziemlich weit vorn statt. Im Zusammenhang mit 
der Dotterfurchung werden die Symbionten in der Gegend des hinteren 
Eipoles in ein Mycetom beférdert, das letzten Endes mehreren Dotter- 
ballen entspricht. Hier kénnen erst eingehende Untersuchungen Klar- 
heit schaffen, da sich aus den Angaben von Rizs nicht entnehmen aft, 
wo die Dotterfurchung ihren Anfang nimmt. 

Bei den Riisselkéfern Hylobius, Liparus und Calandra liegen die 
Verhaltnisse anders; das ist auch zu erwarten, da hier ein Entwicklungs- 
typus ohne Einstiilpung vorliegt (ScHEINERT 1933, Abb. 6—11, 14). 
Der Vorgang der Dotterfurchung ist hier mit Apis (SCHNETTER) und 
Tenebrio (EWEST) zu vergleichen. Zu diesem Typus ist auch die Gattung 
Apion zu rechnen (NoLTE 1937, Abb. 6). Allem Anschein nach gehéren 
auch Periplaneta und Blattella hierher (GrER 1936, Kocx 1949). In allen 
diesen Fallen sind Symbiontentransport und Dotterfurchung mitein- 
ander gekoppelt. Die Dotterfurchung geht von einer Membran aus, 
die den gesamten Dotter umspannt und durchaus der Dotterfurchungs. 
membran entspricht (vgl. die angefiihrten Abbildungen). Eine sorg- 
faltige, histologische Untersuchung kénnte hier Klarheit schaffen, sie 
wurde sicher zu sehr aufschluBreichen Ergebnissen fiihren. 

Die Dotterfurchungsmembran und die durch diese durchgefiihrte 
Dotterfurchung — so viel 1aRt sich aus meinen eigenen Untersuchungen 
und aus denen der angefiihrten Autoren entnehmen — ist im Insekten- 
reich sehr verbreitet und spielt in der Embryonalentwicklung, beim 
Bau der symbiontischen Einrichtungen und bei der Differenzierung der 
Keimanlage eine zentrale Rolle. 


II. Oryzaephilus surinamensis L. 

Die Morphologie der symbiontischen Organe bei Oryzaephilus wurde 
von Koc (1931) sehr eingehend studiert; ich habe aus diesem Grunde 
meine Untersuchung auf die Bestimmung des Polyploidiegrades somati- 
scher Zellkerne beschrankt. 


1. Material und Methoden 


Materialbeschaffung. Die Tiere wurden in Glasréhrchen von 3 cm 
Durchmesser und 9 cm Lange auf Haferflocken ohne jegliche Zusitze 
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geziichtet. — Von Frl. Dr. Lausmann, Pflanzenschutzamt Minchen, 
erhielt ich eine Kultur dieser Tiere. — Die Bebriitungstemperatur 
betrug 29,5° C. Die Luftfeuchtigkeit wurde in der Weise geregelt, daB 
ich wéchentlich 1 mal etwa 5 cm? Wasser auf die Zellstoffpfropfen auf- 
tropfen lie8, mit denen die Glaser verschlossen waren. Da die Zellstoff- 
pfropfen absichtlich lang gemacht wurden (etwa 5 cm lang!), geniigte 
diese Mafinahme, um die Luftfeuchtigkeit fiir die ganze Woche zu 
regeln. Ein Verschimmeln der Kulturen trat bei dieser Art der Behand- 
lung nicht ein. Die Vermehrung der Tiere war unter den angegebenen 
Kulturbedingungen eine sehr gute. 

Schnittpriparate. Die geképften und an den letzten Segmenten 
eingeschnittenen Larven wurden nach CarRNnoy oder KRALLINGER fixiert. 
Puppen und Imagines wurden im Bereich des Mesothorax und im 
Bereich der letzten Abdominalsegmente durchschnitten und mit den 
gleichen Gemischen behandelt. Aus dem 96%igen Athylalkohol wurden 
die Tiere fiir mehrere Stunden in 2mal gewechseltes Terpineol gebracht, 
aus dem sie direkt in fliissiges Paraffin von 58° C Schmelzpunkt iiber- 
tragen wurden. Dort verweilten sie 4—6 Std. 

Die Schnittdicke betrug 10—16y, in den meisten Fallen 14. Die 
Schnittpraparate wurden nach FruLeEen gefarbt. Die Feulgensche 
Originalmethode wurde in diesem Fall vereinfacht, als das Auswaschen 
nach dem Verweilen im Feulgenschen Reagenz nicht mit Schwefel- 
dioxydwasser sondern mit flieSendem Brunnenwasser vorgenommen 
wurde. Im 96%igen Alkohol wurden die Schnittpraparate mit Licht- 
grin leicht gegengefarbt. Die aus dem 96%igen Alkohol entnommenen 
Praparate wurden mit Euparal eingedeckt. 

Quetschpriparate. 1. Karmin-Essigsdéure nach SCHNEIDER (KE). Die 
Tiere wurden trocken oder in KE aufprapariert und dann in KE unter 
dem Deckglas gequetscht und in KE untersucht. Diese Methode leistete 
sehr gute Dienste bei der Untersuchung diploider Kerne friiher Em- 
bryonalstadien; ferner fand sie Anwendung bei der Untersuchung von 
Pachytan- und Diplotanstadien im Hoden geschlechtsreifer Mannchen ; 
hierbei wurden die Praparate sehr stark gequetscht, auf ein Deckglas 

von 18x 18mm wurde ein Druck von 20—25kg ausgetibt. Von so 
hergestellten Préparaten lieBen sich keine Dauerpraparate herstellen. 

2. Orcein- Milchstiure-Essigsiure nach BrERMANN (1953). Die 

-endomitotischen Vorginge in den Zellkernen der Malpighischen GefaBe 
und des Mycetoms sowie die Struktur der Ruhekerne der gleichen 
Organe wurden nach der folgenden, von BrERMANN empfohlenen 
Methode untersucht. Die Methode wurde wie folgt abgeandert: 
Fixierungsgemisch: Athylalkohol 96%, dem auf 100 cm’ 0,2 g Orcein 

PEE Ge Oe, SE Ree 6 cm? 


(Ulnar rer entecas . \yhae 2 pliers ear ae 3 cm? 
GCSES ene MMC CI tee Meers er ea ie ses 1 cm$ 
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Es handelt sich hier um das Gemisch von Carnoy, dem Orcein zu- 
gesetzt wurde. In diesem Fixierungsgemisch wurden die Tiere auf- 
prapariert. Bei Larven wurde so verfahren, daB der gesamte Inhalt der 
Larve im Fixierungsgemisch mit kleinen, aus Rasierklingen hergestellten 
Spateln aus der Larvenhaut herausgedriickt wurde. Der herausgedriickte 
Inhalt muB so lange in der Fixierungsfliissigkeit verweilen, bis alles Fett 
aus dem Fettkérper herausgelést ist, was man unter dem Praparier- 
mikroskop gut beobachten kann. Puppen und Imagines wurden mit 
Hilfe von Nadeln in der Fixierungsfliissigkeit aufprapariert. 

Das so fixierte Gewebe wird mit méglichst wenig Fixierungsfliissig- 
keit auf den Objekttrager gebracht und ein kleiner Tropfen Orcein- 
Milchsiure-Essigsiure (OME) zugegeben (50 cm* Milchsaure + 50 em® 
Hisessig +1 g Orcein Merck). Die Praparate sind in wenigen Minuten 
gefarbt, nach 24—48 Std jedoch ist die Farbung optimal. Die Deck- 
glaser brauchen nicht umrandet zu werden, da die Loésung kaum ver- 
dunstet. In einem nicht zu warmen Raum k6nnen die Praparate bis 
zu 10 Tagen liegen, ohne Schaden zu nehmen. 

Vill man Dauerpraparate herstellen, wird das Deckglas nach 2 bis 
3 Tagen mit 96%igem Alkohol abgeschwemmt und das meistens am 
Objekttrager, seltener am Deckglas, haftende Praparat mit Euparal 
eingedeckt. Dabei ist zu beachten, daB der 96%ige Alkohol differen- 
ziert; auf der anderen Seite mu die Milchséiure gut ausgewaschen 
werden, wenn man Triibungen im Euparal vermeiden will. 

Zihlmethode. Um in polyploiden Zellkernen die Zahl der Nukleolen 
sicher bestimmen zu kénnen, wurde folgender Weg eingeschlagen: Auf 
das Mikroskop, ausgeriistet mit einem Immersionsobjektiv 1:100, einer 
Zwischenvergr6Berung von 21!/,mal und einem Periplanokular 8mal 
wurde der Abbésche Zeichenapparat aufgesetzt. Auf den Zeichentisch, 
der in Objekttischhéhe stand, wurde ein schwarzes Papier gelegt, auf 
dem ein Gitternetz mit 0,25 mm breiten, weiBen Strichen mit einem 
Strichabstand von 1 cm aufgezeichnet war. Auf diese Weise wurde in 
das visuelle, mikroskopische Bild ein System heller Gitterlinien hinein- 
projiziert. Die Koordinaten des Gitternetzes waren mit Zahlen und 
Buchstaben bezeichnet. Das mikroskopische Bild la8t sich auf diese 
Weise leicht auszihlen; ferner ist eine Kontrolle der Zahlergebnisse 
mdéglich. 

2. Die zytologische Untersuchung 


Die Larven von Oryzaephilus hiuten sich in der Regel 3mal (HowE 
1956). Fur die Durchfiithrung der zytologischen Untersuchung war eine 
genaue Kenntnis und Unterscheidung der einzelnen Larven nicht er- 
forderlich, da die erste Larve sicher unterschieden werden konnte, die 
letzte Larve sowohl in der éuBeren Morphologie als auch am Reifezu- 
stand der Gonaden mit hinreichender Sicherheit zu erkennen ist. 
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Der Chromosomensatz. Das Weibchen von Oryzaephilus hat im 
diploiden Chromosomensatz 14 Chromosomen (McMuLLEN 1928). Uber 
die Chromosomenzahl beim Mannchen konnte der Verfasser keine end- 
giiltige Klarheit gewinnen; er vermutet fiir das Mannchen 13 Chromo- 
somen im diploiden Satz. 

Da die Chromosomen iiberaus klein sind, ist das Auszihlen von 
Metaphaseplatten selbst im Hoden schwierig; auf diesem sich iepaaite 
auch ich zu keiner siche- 
ren Aussage tiber die 
Chromosomenzahl beim 
Mannchen kommen. An 
KE-Praparaten hinge- 
gen lieBen sich die ge- 
paarten Chromosomen 
im Diplotanstadium ein- 
gehender untersuchen. 
Indenstark aufgelocker- 
ten Chromosomen sind 
die Chromomeren teil- 
weise sehr gut zu erken- 
nen. Es treten immer 
6 Chromosomenpaare 
auf; das X-Chromosom 


lockert sich nicht auf Abb. 28a—f. Oryzaephilus. a Gepaarte Chromosomen 


und bleibt als stark aus einer Spermatogonie. KE nach Huerrz. 1:3000. 
hy d Ch b Diploider Ruhekern aus dem Keimstreif. KE nach 
arbbarer, runder TO- HeITz. 1:3000. ¢ Diploider Ruhekern aus dem Mycetom 


matink6érper im Kern- einer dlteren Larve. OME. 1:3000. d Kern aus den 
P Malpighischen GefiBen einer Larve in Endomitose. 
raum liegen (Abb. 28a). omm. 1:2000. e 2 tetraploide Ruhekerne aus den 


mn 5 1 Malpighischen Gefifen einer zweiten Larve. OME. 
De ach betragt die 1:3000. £ Ruhekern aus dem Mycetomfach einer letzten 


Chromosomenzahl beim Larve. 64-ploid. OME. 1:3000 
Mannchen im diploiden 

Satz 13. Alle 6 Chromosomenpaare besitzen jeweils paarweise in der glei- 
chen Anordnung heterochromatische Abschnitte von sehr geringen Dimen- 
sionen, so da8 man sie als Chromozentren bezeichnen kénnte (HErIrTz) ; 
im Vergleich zu der absoluten GréBe der Chromosomen fasse ich sie 
aber eher als heterochromatische Abschnitte auf. Diese Auffassung 
wird durch die Struktur des diploiden Ruhekerns unterstiitzt. 

Der diploide Ruhekern. Im diploiden Ruhekern liegen 8—12 sehr 
kleine, heterochromatische Partikel der Kernwand an. Im Zentrum 
des Kernes liegt ein Nukleolus; das ihm anliegende Heterochromatin 
gliedert sich in 3 mehr oder weniger stark voneinander abgesetzte 
Chromatinkérperchen, die nie den Kontakt miteinander verlieren 
(Abb. 28 b und ¢). Durch die Ungunst des Untersuchungsobjektes lieBen 
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sich die einzelnen Heterochromatinschollen und vor allem das dem 
Nukleolus anliegende Heterochromatin nicht als zu bestimmten Chromo- 
somen gehérig nachweisen. Es lieS sich nur feststellen, daB das 
Heterochromatin in der Prophase in die Chromosomen eingebaut wird. 
Die Gestalt des Nukleolus und des diesem anliegenden Heterochroma- 
tins ist ein sicheres Kennzeichen, an dem ein Nukleolus als solcher erkannt 
werden kann. Bei der Bestimmung des Polyploidiegrades werde ich 
weiter unten noch einmal auf die Nukleolen zuriickkommen. 


Die Endomitose. Die Angaben, die Kocu (1931) im Text und in den 
Zeichnungen beziiglich der Kerngré8e im Mycetom macht, lassen die 
Vermutung zu, daB es sich hier um polyploide Kerne handelt; fiir die 
grundlegende Untersuchung der Polyploidisierung wurden die Mal- 
pighischen GefaéBe herangezogen. Diese Organe sind leicht heraus- 
zupraparieren, ferner sind in ihnen polyploide Kerne zu erwarten. Die 
Zellkerne aus den Malpighischen GefaBen einer frisch geschlipften Larve 
haben einen Durchmesser von rund 4; hingegen haben die Zellkerne 
einer ausgewachsenen Larve rund 10 u Durchmesser. 


In den Zellkernen von Malpighischen GeféiBen am Tage getoteter 
Tiere fand ich keinerlei Strukturen, die auf endomitotische Vorgiange 
schlieBen lieBen. Hingegen fand ich Endomitosen in reicher Anzahl 
in Larven, die nachts zwischen 24 und 2 Uhr getétet wurden. Die 
Abb. 28d gibt einen Zellkern in Endomitose wieder. Die heterochro- 
matischen Strukturen sind deutlich erhalten. Die tibrigen Chromosomen 
sind nur hier und da + deutlich zu erkennen. In Abb. 28d wurden 
alle heterochromatischen Strukturen ohne Riicksicht auf die Lage ihrer 
optischen Ebene eingezeichnet, die restlichen Chromatinstrukturen 
geben das Bild einer einzigen optischen Ebene wieder. Ein Auszahlen 
der Chromosomen wahrend der Endomitose ist unméglich; das Hetero- 
chromatin hingegen laé8t sich in sehr vielen Fallen identifizieren und 
auszahlen. 


Die Bestimmung des Polyploidiegrades. In den diploiden Kernen ist 
stets nur 1 Nukleolus vorhanden. Dieser Nukleolus ist durch das ihm 
anliegende Heterochromatin morphologisch hinreichend gekennzeichnet, 
so daf er mit Sicherheit erkannt werden kann und eine Verwechslung 
mit anderen, heterochromatischen Strukturen unméglich ist. Das 
Strukturbild des diploiden Kernes wurde zunachst an den Kernen des 
Keimstreifs erarbeitet (Abb. 28b), da von diesen feststand, daB sie 
diploid sind. Bestitigt wurde dieser Befund durch die Untersuchung 
jener kleinen Kerne, die im Mycetom zwischen den Symbionten liegen 
(vgl. Kocu 1931, Abb. 10). Diese Kerne teilen sich 6fters mitotisch. 
In den Mitosen lieSen sich die Chromosomen hinreichend genau aus- 
zihlen und damit diese Kerne als diploid bestimmen. Die Ruhekern- 
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struktur stimmt mit den Zellkernen friher Embryonalstadien véllig 
tiberein (Abb. 28c). 

In alteren, ersten Larven fand ich in den Zellkernen der Malpighi- 
schen GefaSe Endomitosen, in zweiten Larven kurz nach der Hautung 
Zellkerne mit 2 Nukleolen (Abb. 28e). Die Endomitose, die in Abb. 28d 
wiedergegeben ist, stammt aus einer letzten Larve kurz vor der Ver- 
puppung. In diesem Stadium werden die Heterochromatinstrukturen 
von 8 auf 16 vermehrt. Die Zellkerne in den Malpighischen GefaiSen 
der Puppen besitzen 16 mit Heterochromatin versehene Nukleolen. Die 
Zahl der Nukleolen wird in der Imago nicht mehr vermehrt. Ob die 
endomitotischen Vorginge in den Kernen der Malpighischen GefaéBe 
stets synchron mit der Hautung ablaufen, habe ich nicht naher unter- 
sucht; die Zahl der Hautungen und die Zahl der Endomitosen lassen 
diese Deutung zu. 

Die Zahl der Nukleolen steigt mit der Zahl der durch Endomitose 
vermehrten Heterochromatinstrukturen; sie betragt jeweils 1, 2, 4, 8, 16. 
Unter diesen Voraussetzungen ist von der Zah] der Nukleolen ausgehend 
ein Schlu8 auf die Zahl der Chromosomensatze in dem betreffenden 
Zellkern zulassig. 

Von diesen an den Malpighischen GefaBen gesicherten Ergebnissen 
ausgehend untersuchte ich die Zellkerne der Mycetome. Ich bezog 
lediglich den Zentralkern des Mycetoms und die im Zentrum eines 
jeden Mycetomfaches liegenden Zellkerne in meine Untersuchung ein, 
da von den kleinen, zwischen den Symbionten liegenden Zellkernen 
feststand, daB sie diploid sind. Jene Zellkerne, die in der Hiille des 
Mycetoms liegen, habe ich nicht naher untersucht, da sie in Quetsch- 
praparaten einer Untersuchung ziemlich schwer zuganglich sind. Im 
Zentralkern des Mycetoms und in den Mycetomfachkernen unterscheidet 
sich die Endomitose nicht von dem, was bereits tiber die Malpighischen 
GefaiBe gesagt wurde. Uber den Zeitpunkt der endomitotischen Vor- 
ginge in bezug auf die Hautungen kann ich keine Angaben machen, 
da ich die gesamte Untersuchung an den Mycetomkernen an Quetsch- 
praparaten durchgefihrt habe. Die Nukleolenzahlen der Mycetomfach- 
kerne betragen (1), 2, 4, 8, 16 und 32 (Abb. 28f). Die Nukleolenzahlen 
des Zentralkernes betragen (1), 2, 4, 8, 16, 32 und 64. In der Puppe und 
in der Imago sind demnach die Mycetomfachkerne 64-ploid ; der Zentral- 
kern 128-ploid. 

In der Puppe findet keine Vermehrung der Nukleolen in den Kernen 
des Mycetoms statt; demgem&% habe ich auch keine Endomitosen in 
der Puppe oder in der Imago gefunden. Wenn auch der Polyploidie- 
grad nicht verandert wird, so andert sich das Aussehen der Mycetom- 
kerne in der Imago stark, worauf Kocu (1931) schon aufmerksam 
macht. Es findet aber keine Vermehrung des Heterochromatins statt, 
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vielmehr werden die Strukturen stark vergrébert; das den Nukleolen 
anliegende Heterochromatin wird massiger und starker farbbar. 


Ill. Periplaneta americana L. 

Das Mannchen von Periplaneta americana besitzt im diploiden Satz 
33 Chromosomen, das Weibchen 34 (Mors 1909). Die symbiontischen 
Einrichtungen wurden sehr griindlich bearbeitet von BLOcHMANN (1884, 
1887), Mercier (1906, 1907), Grer (1936) und Kocu (1949). Eine 
Zusammenfassung der Ergebnisse und weitere Literatur findet sich bei 
BucHner (1953). Harner (1955) vertritt auf Grund seiner Unter- 
suchungen an Blattella germanica erneut die Auffassung, daB die Zell- 
kerne der Mycetocyten sich amitotisch teilen; er belegt diese Angabe 
mit Bildern (Abb. 3). Hingegen fand Brooxs (1955) in den Mycetocyten 
von Blattella germanica Mitosen; diese mitotischen Kernteilungen treten 
gleichzeitig mit Mitosen in den Fettzellen und im Vorderdarm auf. 
Der Zeitpunkt der mitotischen Kernvermehrung liegt wenige Tage vor 
der zu erwartenden Hautung. 

In meiner Untersuchung der Zellkerne der Mycetocyten von Peri- 
planeta habe ich die Chromosomenzahlen in den Zellkernen dieser sym- 
biontischen Organe ermittelt (BAuDIscH 1956). 


1. Materialbeschaffung, Untersuchungsmethoden 

Die fiir die Untersuchung erforderlichen Tiere bezog ich aus dem 
Tierpark ,,Hellabrunn“. Ich habe die Tiere in einem mit einem Draht- 
netz bedeckten Glasbehalter weitergeziichtet; der Boden des Zucht- 
gefafes war mit Sagemehl und einigen Stiicken Wellpappe bedeckt. 
Gefiittert wurden die Tiere mit Haferflocken und Obstabfallen. Die 
Luftfeuchtigkeit wurde durch aufgestellte Wasserschiisseln ziemlich 
hoch gehalten, die Temperatur schwankte zwischen 25 und 30°C. 

Untersuchungsmethoden. Untersucht wurden lediglich Embryonen 
kurz vor dem Schliipfen und hauptsiachlich Larven, die kurz vor der 
Imaginalhaéutung standen. Tiere, die sich der Hautung nahern, erkennt 
man daran, daB sie trage sind; sie fallen durch ihre verlangsamten 
Bewegungen auf. An Hand von Schnitten wurde jeweils nachtraglich 
entschieden, wie weit sich das betreffende Tier bereits der Hautung 
genahert hatte. Der Zustand der Epidermis und der Ausbildungsgrad 
der neuen Kutikula geben bei der Untersuchung gute, morphologisch 
faBbare Anhaltspunkte. 

Schnittpriparate. Der am Thorax abgetrennte Hinterleib wurde 
16 Std nach KRaLLincER fixiert. Danach Auswaschen in 10%igem 
Alkohol 16 Std, der Alkohol wurde 10mal gewechselt ; 50 %iger Alkohol 
2mal 2 Std; 70%iger Alkohol 10 Std; 96%iger Alkohol 6 Std; Iso- 
propylalkohol (wasserfrei) 6 Std; Terpineol 2mal 6 Std; Paraffin (58°C 
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Schmelzpunkt) 36 Std. Die Abdomina wurden auf eine Schnittdicke von 
10 quer geschnitten. Beim Schneiden wurde nach den Angaben von 
PALMGREN (1954) vor jedem Schnitt auf den Paraffinblock ein Stiick 
.»Tesafilm“ geklebt. Der Schnitt klebt véllig unversehrt am Tesafilm 
fest. Diese Tesafilmstiicke wurden mit Ruyterschem Gemisch mit Ei- 
weiBglycerinzusatz auf einen sauberen Objekttrager geklebt, mit Filtrier- 
papier bedeckt und mit einem Gewicht von etwa 250g beschwert in 
einen Thermostaten bei 40°C zum Trocknen gelegt (24 Std). Die Objekt- 
trager mit den so aufgeklebten Schnitten wurden dann in Xylol (50°C) 
eingestellt. Nach etwa 1 Std fielen die Tesafilmstiicke ab. Nach noch- 
maligem Auswaschen in Xylol wurden die Praparate wie iiblich weiter- 
behandelt. 

Gefarbt wurde teilweise nach HEIDENHAIN, teilweise nach FEULGEN. 
Die groéBere Anzahl der Praparate wurde nach DELAFIELD-MaTHEs 
gefarbt. 

Quetschpriparate. Die getdteten Tiere wurden sehr schnell in 
Leitungswasser von Raumtemperatur aufprapariert. Das Fettgewebe 
wurde sofort in Alkohol-Kisessig (3 Teile Alkohol+ 1 Teil Eisessig) 
gebracht. Nach 1/,—1 Std wurde das Gewebe in Karmin-Essigsdure 
nach SCHNEIDER (KE) iibertragen. Darin blieb es fiir mindestens 
48 Std liegen. Kleine Gewebestiicke wurden dann mit etwas KE auf 
den Objekttrager gebracht und unter dem Deckglas gequetscht. Dabei 
wurde auf ein Deckglas von 18x 18 mm ein Druck von 50—60 kg (!) 
ausgeibt. Erst bei so hohem Druck platzten die Mycetocyten; nur 
so waren die teineren Strukturen des Zellkernes einer Untersuchung 
zuganglich, da sonst der Zellkern stark von den Symbionten verdeckt 
wird. 

Kernyolumenmessungen. Die Kernvolumenbestimmungen und der 
Vergleich der Kernvolumina der Mycetocyten von letzten Larven und 
von Embryonen dienten lediglich zur ersten Orientierung. Die Kern- 
volumina der Fettzellen- und der Mycetocytenkerne in Embryonen 
wurden durch Messen des Durchmessers der nahezu kugelformigen 
Kerne bestimmt. Bei den Mycetocytenkernen letzter Larven war dieses 
Verfahren nicht anwendbar, da diese Kerne sehr stark von der Kugel- 
form abweichen; es wurden deshalb bei jedem Kern 2 Wege der Kern- 
volumenbestimmung beschritten: 

1. Mit Hilfe des Okularmikrometers wurden die Langen zweier auf- 
einander senkrecht stehender in der Objekttischebene liegender Achsen 
ermittelt; sodann wurde mit Hilfe der Mikrometerschraube des Mikro- 
skopes die auf der Mikroskopebene senkrecht stehende Achse gemessen. 
Aus den GroBen der gemessenen Werte wurde dann ein entsprechender, 
mathematischer Korper ,,abgeschatzt“ (z.B. ein Rotationsparaboloid) 
~ und dessen Volumen berechnet. Diese Methode ist zeitraubend und 
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beziiglich der Genauigkeit der gemessenen Werte ziemlich grob und 
zudem nicht frei von subjektiven Fehlern. er mathematische Kérper 
wurde stets so angenommen, daf die Volumenwerte eher etwas zu klein 
ausfielen als zu groB. 

2. Von den gleichen Kernen wurden die optischen Schnitte ver- 
schieden tief liegender Ebenen gezeichnet und dabei gleichzeitig der 
Abstand der optischen Ebenen bestimmt. Die Flache dieser Ebenen 
wurde jeweils mit dem Planimeter ausgemessen. Aus der Flache dieser 
Ebenen und aus dem Flachenabstand wurde das Volumen naherungs- 
weise ermittelt. Die so erhaltenen Ergebnisse stimmten ganz gut mit 
den unter 1. erhaltenen Werten iiberein. 

Der Zeitpunkt der Mitosen in den Mycetocyten. Aus den Schnitt- 
praparaten ging eindeutig hervor, da nur in einem kurzen Zeitabschnitt 
Mitosen im Fettgewebe, in den Uratzellen und in den Mycetocyten zu 
finden sind. Dies ist der Fall unmittelbar vor der Hautung, wenn die 
neue Kutikula bereits angelegt ist (Abb. 29). Wie zahlreich die Mitosen 
in den Fettzellen sind, zeigt Abb. 32. Die Mitosen in den Mycetocyten 
sind véllig normal (Abb. 30 und 31); durch die hohen Chromosomen- 
zahlen ist ein Auszaéhlen in Schnittpraparaten unmoglich. In keinem 
Falle jedoch habe ich bei Mitosen von Mycetocyten in letzten Lar- 
venstadien die beginnende Zellteilung feststellen kénnen. 


Abb. 29 Abb. 30 


Abb. 29. Periplaneta. Epidermis kurz vor der Hiutung. Die neue Kutikula ist bereits 
gebildet. (Nach BAupIscH 1956) 


Abb. 30, Periplaneta, Prophase eines Mycetocytenkernes. KE. (Nach BAaupDIscH 1956) 


2. Die Bestimmung der Chromosomenzahl 

In Quetschpraparaten, die nach der eingangs erwaihnten Methode 
hergestellt worden waren, liefSen sich die Chromosomen ohne gréBere 
Schwierigkeiten auszihlen, Fiir das Zahlen wurde stets eine Raster- 
platte auf die Blende des Okulars gelegt. Jede Zaihlung wurde mehr- 
mals durchgefithrt. Zur Auszihlung gelangten hauptsachlich Prophasen 
(Abb. 30); in Metaphasen sind die Chromosomen gern etwas verklebt; 
aufgerdem liegen in Quetschpraparaten die Metaphaseplatten sehr haufig 
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in Seitenansicht im Praparat. Von 63 ausgewahlten Mitosen in Myceto- 
eyten waren 4 tetraploid, 56 oktoploid und 3 16-ploid. Die Fettzellen 
waren teilweise tetraploid und teil- 
weise diploid. Zellkerne von Urat- 
zellen habe ich seltener in Mitose 
angetroffen. Eine sicher auszahl- 
bare Mitose war diploid. Nach der 
KerngroBe und Kernstruktur zu 
urteilen, scheint Diploidie bei den 
Uratzellen die Regel zu sein. 

Der Vergleich der Kernvolu- 
mina. Bei der Volumenbestim- 
mung von Zellkernen wurden 
65 Mycetocytenkerne einer letzten tocytenkernes. KE 
Larve gemessen, 75 Mycetocyten- : 
kerne noch nicht geschliipfter Embryonen eines Kokons und 75 Fett- 
zellkerne von Embryonen des gleichen Kokons. Die MefSergebnisse 
sind in Abb. 33 niedergelegt. Die Messungen an den Mycetocyten- 
zw  kernen der letzten Larve sind 
aus den oben erwahnten Griin- 
den mit einem gewissen Vorbehalt 
zu betrachten. ~Aus dieser gerin- 


40 
30 
20 
70 
a hinten 700 300 «S00 700 = 30D-~=—« 7007300" 
| Abb. 32 Abb. 33 


Abb. 32. Periplaneta. Anzahl der Mitosen in Mycetocyten und Fettzellen und Anzahl der 

zweikernigen Mycetocyten. Es wurden die Mitosen bzw. die zweikernigen Mycetocyten 

aus einer liickenlosen Schnittserie von 200 Schnitten aus einem Tier hier aufgetragen. 

Fettzellen-Mitosen; —-—:— zweikernige Mycetocyten; ---- Mitosen in Mycetocyten 
(x A054) 


Abb. 33. Kernvolumina von Periplaneta. Linke Kurve: Embryonale Fettzellen. Mittlere 
Kurve: Embryonale Mycetocyten. Rechte Kurve: Mycetocyten der letzten Larve. Vel. 
dazu den Text S. 483! 


gen Zahl von Messungen geht schon hervor, daf die Fettzellkerne eines 

Embryos durchwegs der gleichen ,,Kerngr6Benklasse“‘ angehoren ; Diploi- 

die ist sehr wahrscheinlich. Von den Mycetocytenkernen des Embryos laBt 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 32 
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sich auf Grund ihres Kernvolumens mit groBer Wahrscheinlichkeit 
Tetraploidie annehmen. Auf welchem Wege die Mycetocytenkerne im 
Embryo tetraploid werden, konnte ich wegen Mangel an Material nicht 
feststellen. Es ist durchaus méglich, daB diese Zellkerne schon vor der 
Infektion der Mycetocyten durch die Symbionten tetraploid sind, da 
nach Kocu (1949) die Mycetocyten schon vor der Besiedlung durch 
ihr Plasma und ihren groBen Kern auffallen. 

An dieser Stelle méchte ich auf eine Arbeit von PETERS (1952) etwas 
naher eingehen. Bei seinen Kernvolumenmessungen an den Fettzellen 
und an den Mycetocytenkernen von Periplaneta orientalis gibt der Autor 
leider nicht an, ob es sich bei den Tieren, deren Zellkerne gemessen 
wurden, um Imagines oder um Larvenstadien handelt. Was den grund- 
satzlichen Verlauf der Kurven angeht, so stimmen meine Messungen 
an P. americana gut mit seinen Ergebnissen tiberein. Wie man jedoch 
aus einem Volumenverhaltnis von 1:2 zwischen Fettzellkernen und 
Mycetocytenkernen ,,auf einen entwicklungsgeschichtlichen Zusammen- 
hang zwischen Fettzellen und Bakteriocyten schlieBen kann“ (S. 515), 
das bleibt mir unklar. V6llig unzulassig scheint mir der SchluB beziiglich 
der Herkunft der Mycetocyten von Hédmatopinus eurysternus: ,,Die 
Mycetocyten sind auf Grund der Messungen keineswegs, wie angenom- 
men, als Abk6mmlinge von Mitteldarmepithelzellen anzusehen, da sie 
kleiner als jene sind“ (S. 517). Zur Zeit der Besiedlung der Mitteldarm- 
mycetocyten sind bei Haématopinus nach den Riesschen Untersuchungen 
(Ries 1931, 8. 253) deren Zellkerne von denen des Mitteldarmes noch 
nicht unterschieden. Die Entwicklung der Mitteldarmzellen und der 
Mycetocyten geht erst nach der Besiedlung letzterer verschiedene Wege. 


3. Die Polyploidisierung 

Aus der Abb. 33 ist zu entnehmen, da8 im Larvenleben das Volumen 
der Mycetocytenkerne erheblich zunimmt. Wie die Chromosomen- 
zahlungen ergeben haben, sind in der letzten Larve polyploide Kerne 
vorhanden. Besonders in den ventralen Fettkérperlappen kommen 
Mycetocyten vor, deren Kerne ins Riesenhafte vergr6éBert sind. Nach 
ihrem Volumen zu urteilen, wiire fiir sie eine 256 bis 512-ploidie zu fordern. 

Endomitosen konnte ich trotz sorgfaltiger Priifung in den Myceto- 
cytenkernen nicht finden. Ich neige daher zu der Ansicht, daB die 
Endomitose als ein Weg zur Polyploidisierung waihrend des Larven- 
lebens auszuschlieBen ist. Ein anderer, noch offener Weg zur Polyploidie 
ware die Kernverschmelzung. 

Wie aus Abb. 32 hervorgeht, ist die relative Zahl jener Mycetocyten- 
kerne, die sich mitotisch teilen, ziemlich gering. Im AnschluB an die 
Kernteilung konnte ich bei Mycetocyten nirgendwo eine Zellteilung 
nachweisen. Durch die Mitose entstehen jedenfalls in der letzten Larve 
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stets zweikernige Mycetocyten (Abb. 31). Ich kann mich auf Grund des 
reichen Materials, das ich durchgesehen habe, der Meinung von HALLER 
nicht anschlieBen, daB die zweikernigen Zellen durch eine amitotische 
Kernzerschniirung entstehen. Die Stadien, die von verschiedenen 
Autoren und zuletzt von Hater als Amitosen gedeutet werden, sind 
meines Erachtens als Kernverschmelzungen zu deuten. Diese Kernver- 
schmelzungen sind gleichzeitig der Weg, auf dem in diesem Falle eine 
Polyploidisierung stattfindet. 


Zusammenfassung der Ergebnisse 

1. Bei der Kleiderlaus wird der Dotter durch die ,,Dotterfurchungs- 
membran“ in einzelne Dotterballen aufgeteilt. Die Dotterfurchungs- 
membran zieht bei der Dotterfurchung die in einem ,,Kérbchen‘‘ unter- 
gebrachten Symbionten zum vorderen Eipol. 

2. Die Dotterfurchung, wie sie bei der Kleiderlaus beobachtet wurde, 
scheint im Insektenreich weiter verbreitet zu sein. Es werden Zusam- 
_menhange zwischen Dotterfurchungsmembran, Bildungszentrum und 
Differenzierungszentrum erortert. 

3. Das embryonale Mycetom bei der Kleiderlaus wird nicht, wie bis- 
her angenommen (Rigs), von einem Syncytium, sondern von primaren, 
vierkernigen Mycetocyten aufgebaut. Diese primaren Mycetocyten ent- 
sprechen entwicklungsgeschichtlich den Dotterballen.~ Infolgedessen 
sind die Kerne des embryonalen Mycetoms Dotterkerne. 

4, Bei Bildung des larvalen Mycetoms bei Pediculus wandert eine 
embryonal unter dem Enddarm angelegte ,,Hiille“‘ unter den Mittel- 
darm. Diese Hiille bewirkt aktiv die Abfaltung des larvalen Mycetoms 
vom Mitteldarm. Die Kammern des larvalen Mycetoms entstehen durch 
Septenbildung des Mitteldarmes; die Langssepte des Mycetoms ent- 
steht durch Einstiilpung der Mycetomwand von der Ventralseite her. 

5. Der Erfolg der Zentrifugierungsversuche von ASCHNER wird er- 
klart durch Verlagerung der Hille. 

6. Die von ScH6LzEL beschriebenen Thorakaldriisen bei der Kleider- 
laus sind Pleuropodien. Sie sondern vermutlich ein Verdauungsterment 
ab. 

7. In den Zellkernen der Kleiderlaus sind die Nukleolen gleichzeitig 
Sammelchromozentren. Daher laBt sich aus der Zahl der Nukleolen 
der Polyploidiegrad bestimmen. In frisch geschliipften Larven wurde 
16-Ploidie festgestellt fiir die Kerne des Dotters, des embryonalen Myce- 
toms, der Malpighischen Gefafe, der Mitteldarmwand, des larvalen 
Mycetoms, der Fettzellen und der Onocyten (7). Die Zellkerne der 
Serosa sind in der Mehrzahl 16-ploid. 

8. Das Mannchen von Oryzaephilus surinamensis besitzt im diploiden 
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9. An Hand der mit Heterochromatin versehenen Nukleolen 1aBt 
sich bei Oryzaephilus der Grad der durch Endomitose entstandenen 
Polyploidie in Ruhekernen ermitteln. 

10. Der Zentralkern des Mycetoms bei Oryzaephilus ist in der letzten 
Larve, in der Puppe und in der Imago 128-ploid, die Mycetomfachkerne 
sind 64-ploid, die kleinen Kerne diploid. 

1l. Bei Periplaneta americana laufen die Mitosen in den Myceto- 
eyten kurz vor der jeweiligen Hautung ab. 

12. Das Auszihlen der Chromosomen in den Mitosen der Myceto- 
cyten bei Periplaneta americana ergab fiir die Mehrzahl der Myceto- 
cytenkerne der letzten Larve Oktoploidie. 

13. Die Polyploidisierung der Mycetocytenkerne wird bei Periplaneta 
durch Verschmelzung von Tochterkernen erreicht. 
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A. Einleitung 

Die Uberzahl der Trockenheit lebend tiberdauernden Tiere trocknet 
selbst nicht aus sondern geht sparsam mit dem zur Verfiigung stehenden 
Wasser um; eine fiir Wasserdampf méglichst undurchlassige Korper- 
oberflache erleichtert das. Das gilt, ganz entsprechend, auch fir viele 
Eier. Echte plasmatische Trockenresistenz ist jedoch, im Gegensatz 
zu den Pflanzen, bei Tieren nicht gerade haufig: Manche Protozoen, 
Nematoden, Rotatorien und Tardigraden sowie Phyllopoden- und 
Insekteneier kénnen richtig austrocknen, ohne zu sterben. 

Uber das Ausma8 der plasmatischen Trockenresistenz findet man 
recht unterschiedliche Angaben; iiber die Bedingungen, welche sie be- 
grenzen, ist verhaltnismaéBig wenig bekannt. Das gilt vor allem fiir die 
bemerkenswerte Gruppe der in Moos lebenden Anabionten (Tabelle 1), 
zu denen die in der vorliegenden Arbeit behandelten Bdelloiden gehéren. 
Deshalb sollte genauer untersucht werden, welche Faktoren das Uber- 
leben getrockneter Rotatorien begrenzen. Da neben der Trockenheit 
auch extreme Temperaturen in den Moospolstern, wo diese Tiere vor- 
kommen, deren Leben gefahrden, wurden auch hieriiber einige Experi- 
mente angestellt. SchlieBlich ergaben sich im Verlaufe der tiber 90 
Monate ausgedehnten Untersuchungen auch Anhaltspunkte tiber die 
Resistenzdinderung der dauernd in Wasserkultur gehaltenen Versuchs- 
tiere. 

Die Literatur tiber die Fragen, die im folgenden experimentell an- 
gegangen sind, ist bei Linpau 1957 und 1958 ausfihrlich besprochen 
und annaéhernd vollstaéndig zusammengestellt. In der genannten Disser- 
tation und deren Supplement sind auch die hier nicht im einzelnen mit- 
geteilten Zahlenwerte angegeben, welche den Diagrammen zugrunde 
liegen, ebenso deren in jedem Falle durchgefiihrte statistische Sicherung?. 


B. Die Zucht der Versuchstiere 


Wo nichts Gegenteiliges angegeben ist, beziehen sich die mitgeteilten 
Ergebnisse auf Tiere, welche aus Dauer-Wasserzuchten stammten, die 
folgendermafen angelegt wurden: 


Polster verschiedener Laubmoosarten wurden mit Brunnenwasser befeuchtet 
und in einem Tiillsack ausgepreBt. Die Moose stammten aus der Umgebung von 
Riezlern im Walsertal (Héhe iiber NN: etwa 1200m). Das ausgepreBte Wasser 
wurde zusammen mit den ausgeschwemmten Tieren und dem Detritus in Petri- 
schalen aufgefangen. Das ,,Brunnenwasser“ ist Quellwasser aus dem mittleren 
Buntsandstein bei Heidelberg. Seine Zusammensetzung entspricht etwa der fiir 
die Rombachquelle (Drrrrick) gegebenen Analyse: Abdampfriickstand 3,13 mg/l; 
Harte (deutsche Grade) 1,0; Harte aus CaO +MgO 0,71 mg/l; kein NH,; kein HNO,; 
keine organische Substanz. 

* Herrn Dr. R. Warts, Heidelberg, bin ich fiir Beratung und Hilfe in statisti- 
schen Fragen sehr zu Dank verpflichtet. 
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Die Schalen wurden im Versuchsraum zum Austrocknen aufgestellt, wobei sich 
der Detritus als Bodenbelag absetzte. Nach dem Trocknen wurde wieder mit 
Brunnenwasser aufgefiillt, in dem Belag Bahnen geschabt und die auf diesen herum- 
kriechenden Radertiere mit der Pipette gesammelt. Sie wurden in Petrischalen 


Tabelle 1. Ubersicht iiber die T'rockenresistenz von Vertretern der Moostierwelt 


Versuchsobjekte ae a 
Callidinen in Moos 
Callidinen in Moos 
Tardigraden, in Moos 

Bdelloiden, 

Nematoden 
Tard., Bdell. Nem. in Moos 
Tard., Bdell. Nem. in Moos 
Tardigraden in Moos bei 

45% relati- 
ver Feuchte 
und 15°C 
Tardigraden in Moos 
Bdelloiden | in Moos 
Bdelloiden in Moos 
Macrobiotus spec. in Moos 
Macrob. spec. in Moos 
1 Callidina russeola| in Moos 
Macrobiotus in Moos 
hufelandi 
Echiniscus spec. in Moos 
Tardigraden in Moos 
Tardigraden in Moos 
Tardigraden in Moos im 
Exsikkator 
Tardigraden in Moos im 
Exsikkator 
Tardigraden in Moos im 
Exsikkator 
Tardigraden in Moos im 
Exsikkator 
Bdelloiden im Vakuum 


ce Versuchs- | ALZ 
nate) ergebnis in Std 
0,3 


2,5 Lebende E 
6 Lebende 0,5 
3 Lebende 0,2 
6 Lebende 0,5 
12 Lebende 1,5 
1 Lebende | 0,6 
8,5 Lebende 0,7 
78 Lebende |4—12 
84 nur Tote — 
Wipe Lebende 1 
30 alle 50 Indi- — 
viduen tot 
30 iiberlebt 2,25 
30 Lebende 2,75 
30 Lebende Sil 
60 Lebende 4—5 
120 keine — 
Uberlebende 
0,3 Lebende |0,2—1 
0,6 Lebende 1,3 
1,3 | viele Tote 1,3 
6 von 13 Indi-| 6 
viduen 12 tot 
2,6 | zahlreiche — 
Lebende 


TLZ = Trockenliegezeit. — ALZ = Auflebezeit. 


Autor 


Raum (1926) 
Raum (1926) 
Scuuuz und Srngou 


ScHuLz und SIncoL 
ScHULZ und SInGoL 
BauMAnn (1922) 


Baumann (1927) 
Baumann (1927) 
BAuUMANN (1927) 
RicutTers (1906) 
RicuTers (1906) 


RicuTers (1906) 
‘Ricuters (1906) 


RicutTeErs (1906) 
RicutTers (1906) 


( 

( 
Ricuters (1906) 

. 
BauMANN (1922) 
BauMANN (1922) 
BauMANN (1922) 
BAUMANN (1922) 


Brooa zitiert nach 
BauMaAnwn (1922) 


im selben Brunnenwasser gehalten (Schalendurchmesser 9 cm, Wasserstand 1 cm). 
In jede Schale kamen 3 Wiirfel (Kantenlainge etwa 2 mm) getrockneter Beta vulgaris, 
ssp. rapa in Abwandlung der von SrrrnerR (1949) angegebenen Zuchtanweisung 
fiir Paramecium. Die Riibenstiickchen werden durch eine reiche Bakterienflora 
zersetzt und bilden bald einen flockigen Detritusbelag auf dem Schalenboden. Auf 
diese Weise wurden Mischkulturen von Habrotrocha constricta DusaRpDIn 1841 
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(,,Habr.‘*) (Abb. 21, 2, 8. 515) und Philodina roseola EHRENBERG 1832 (,,Phil.") 
(Abb. 21, 1, 8. 515) hergestellt +, ?. 


Beide Radertiere sind Kosmopoliten und kommen hauptsachlich in Moos (auch 
Sphagnum) und im Sii®wasserlitoral vor (BURGER; Barros 1951; DonErs; 
Jacoss; pr Konrna; Voir). Nach Donner (1952) und Scuutte zahlt Habr. zu 
den haufigsten Bodenrotatorien. Auch auf dem Schleim yon Salamanderlaich 
(Barros 1951) wurde sie festgestellt. Obwohl Phil. haufig im Litoral gefunden 
wird, ist diese Art doch ebenfalls trockenresistent. Uber Resistenzunterschiede 
zwischen beiden Arten ist nichts bekannt. 


Die Tiere saBen auf dem Schalenboden oder im Detritus und strudelten Bak- 
terien und, vielleicht, auch kleinste Flagellaten ein. Chlorellen sind fiir sie zu groB. 
(Uber die Ernahrungsweise von Habr. und anderer Bdelloiden vgl. auch SCHULTE 
und WULFERT.) 


Etwa alle 10 Tage wurde das Wasser vorsichtig abgegossen, so da Detritus 
und Tiere am Schalenboden blieben, und frisches Wasser zugegeben. Die Zucht- 
schalen standen zugedeckt und dunkel in emem Holzschrank. Blieben die Schalen 
2—3 Wochen ungedfinet, dann kontrahierte sich ein Teil der Radertiere; die Tiere 
streckten sich nach Abdecken der Schalen oder nach Wasserwechsel jedoch bald 
wieder aus. Nach 3 Monaten enthielt jede Schale etwa 3000—4000 Individuen, 
davon etwa 80% Habr. Dann ging die Zahl der Phil. zuriick, so daB schlieBlich 
praktisch Monokulturen von Habr. entstanden. Im folgenden werden die Misch- 
und spateren Monokulturen von Habr. mit ,,Habr. und Phil.“ bezeichnet. In einer 
Schale verschwand jedoch Habr. ganz. Nach iiber 4jahriger Wasserzucht lebte 
hier nur noch Phil. bei reichlicher Vermehrung. Von diesen Philodinen wurden 
keine zur Resistenzpriifung verwendet, sondern nur fiir den morphologischen Ver- 
gleich der beiden Arten nach langerer Wasserzucht (vgl. 8. 516). 


Neben diesen Verdrangungszuchten wurden auch Monokulturen von Habr. aus 
isolierten einzelnen Tieren angelegt. Diese Kulturen werden mit ,,Habr.‘‘ bezeich- 
net. Die angegebene Riibenmenge von 3 Wiirfelchen zu je 60 cm® war optimal. Bei 
stiirkerer Eutrophie starben die Tiere. In den Monokulturen vermehrten sich die 
Tiere reichlich. Die Individuen beider Arten waren immer farblos und hatten stets 
einen dunklen Darminhalt. Das py des Zuchtmediums betrug 5,8—6,0. Die Kul- 
turen wurden in der angegebenen Weise 21/, Jahre tiberwacht. In dieser Zeit fand 
die erste Resistenzpriifung (vgl. S. 518 und Abb. 23) statt. Fiir die spiteren Resi- 
stenzprifungen wurden die Tiere bis zu 90 Monate lang weitergeziichtet, und die 
Kulturen wahrenddessen 4—5mal im Jahr durchgesehen und gewartet. 


Daneben wurden auch andere Zuchtmethoden gepriift: Brunnenwasser mit 
Zusatz von wenig Trockenhefe (T'orula utilis) ergab jedoch ungiinstig viel Detritus. 
Brunnenwasser -~-1—2% Gummi arabicum ergab auch gute Vermehrung von 
Habr. iiber 4 Jahre lang (py 6,6—6,9). In den Kulturen entstand ein feiner, von 
Bakterien durchsetzter Detritus-Schleier, in dem sich die durch das Gummi 
arabicum nicht merklich behinderten Radertiere aufhielten. Aus den Gummi 
arabicum-Kulturen wurden Versuchsobjekte nur einmal fiir einen Trocknungs- 
versuch nach 56 Monaten Kulturdauer verwendet. 


1 Herr Konservator Dr. h. c. Joser Haver, Karlsruhe, hat die Bestimmung der 
Radertiere iiberpriift und durch das bereitwillige Uberlassen seiner Separata einen 


Uberblick iiber die weit verstreute Literatur erméglicht. Herrn Haver danke ich 
herzlich fiir seine wertvolle Hilfe. 


2 Auch Herrn Kaplan Josrr Donner, Wien, danke ich sehr fiir die Nach- 
bestimmung der Proben, sowie andere wertvolle Hinweise. 
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C. Versuche zur Priifung der Resistenz gegen Wasserentzug 
I. Trocknungsversuche 
1. Methode 


Nach eigenen Untersuchungen und nach den Angaben fritherer Autoren halten 
Raum (1926) und Baumann (1922) folgende Untersuchungsergebnisse fiir bedeut- 
sam: Hs leben nur diejenigen Tardigraden, Rotatorien oder Nematoden wieder auf, 
die in Moos, Erde oder auf Filterpapier oder auf dem Objekttrdger unter dem Deck- 
glas ausgetrocknet wurden. Auf der freien Objekttrdgerfliche, ohne Deckglas, Moos, 
Erde und dhnliches eingetrocknete Tiere sterben. Dozers, der mit Habrotrocha, und 
Jacoss, der mit Philodina experimentierte, fanden, daB die Zahl der Uberlebenden 
von der Entwasserungsgeschwindigkeit der (unter dem Deckglas) getrockneten 
Tiere abhing. Indessen schien es, als sei das Trocknen unter dem Deckglas doch 
schwer zu kontrollieren und berge ungiinstige Faktoren fiir das Uberleben der 
Tiere in sich. Um die Widerspriiche der bisherigen Untersuchungen aufzuklaren 
und moglichst iibersichtliche Verhaltnisse zu bekommen, bei denen die einzelnen 
Faktoren der Trocknung und des Trockenliegens sowie der Wiederanfeuchtung 
méglichst getrennt betrachtet werden konnten, wurde daher folgender Weg ein- 
geschlagen: 

Das Ubertragen der Tiere aus der Kultur. Zum Reinigen der Versuchstiere wurde 
zunachst mit einem weichen Pinsel der Bodenbelag in der Kulturschale aufgeriihrt. 
Die Tiere zogen sich dabei voriibergehend zusammen, setzten sich aber bald wieder 
am Schalenboden fest. Dann wurde das Wasser mit den Detritusflocken abgegossen 
und frisches Wasser zugegeben. Durch den Wasserwechsel wurden zudem tote 
und kontrahierte Tiere entfernt. Mit einer Pipette, die neben ihrer Offnung eine 
winzige Birste aus Pinselhaaren hatte, wurden die Rotatorien sodann feldweise 
vom Schalenboden abgefegt, eingesogen und auf die verschiedenen Trocknungs- 
unterlagen verteilt. Die Pipette nahm auf einmal etwa 200 Tiere in 0,5 cm$ auf. 

Das Eintrocknenlassen der Tiere: 7 

a) Auf der freien Glasfliche. Bei hoher Luftfeuchte: Um den Rotatorien langsam 
und nur verhaltnismaBig wenig Wasser zu entziehen, wurden sie im Luftraum 
iiber verdiinnten NaCl-Lésungen getrocknet. Die Versuchsobjekte befanden sich 
dabei in kleinen, hangenden Tropfen unter diinnen 44cm Glasplatten und 
konnten dauernd beobachtet werden. Die Glaser lagen luftdicht auf Blockschalen 
(,,Salznapfchen“, 4x4%1,4 cm) iiber der Salzlésung. Auferdem wurden Rader- 
tiere mit wenig Wasser auf Uhrglaser von 5cm @ gebracht und in einem mit feuch- 
tem Filterpapier ausgelegten Glastrog (10 x 22 x9 cm) getrocknet. Der Trogdeckel 
blieb dabei einen Spaltbreit offen. Die relative Luftfeuchte im Trog wurde mit 
einem kleinen Dosenhygrometer gemessen. 

Bei der Lauftfeuchte des Versuchsrawmes: In diesem Falle wurden die Tiere mit 
einer bestimmten, konstanten Wassermenge auf Objekttrager aufgetropft und 
staubgeschiitzt bei Zimmertemperatur (18—22° C) und 60—80% relativer Feuchte 
_getroeknet. Die Objekttrager lagen auf einem Arbeitstisch in der Mitte eines 
groBen Laboratoriums ziemlich im Dunkeln; die Strahlungsdifferenzen in den 
verschiedenen Richtungen des Raumes waren so sehr gering. Diese Art der Trock- 
nungsbedingungen wird im folgenden kurz als ,,Versuchsraumbedingungen™ be- 
zeichnet. Die Luftfeuchte des Raumes wurde mit einem geeichten und von Zeit 
zu Zeit iiberpriiften Prazisionshygrometer nach Dr. Diem gemessen. 

Zam Wiederbefeuchten kamen die Unterlagen 2 Std in eine feuchte Kammer; 
dann wurde die Stelle, wo die Tiere eingetrocknet waren, mit Brunnenwasser iiber- 
schichtet. Nach 6—12 Std, oft auch erst nach langerer Zeit, wurden die Tiere mit 
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Hilfe einer untergelegten Rasterplatte gezihlt. Als feuchte Kammer diente der 
eben erwihnte Glastrog bei geschlossenem Deckel. 

Auf die gleiche Weise wurden Rotatorien auch in den Detritusflocken der 
mazerierten Riibenstiickchen auf der Glasflache getrocknet und wieder befeuchtet. 

b) Auf Gelatine. Granulierte Nahrbodengelatine (fiir bakteriologische Zwecke?) 
wurde in 5%iger, warmer, in Brunnenwasser angesetzter Lésung 2mm hoch auf 
halbierte und mit einem Raster versehene Objekttrager gestrichen. Die Ober- 
flache betrug etwa 4 cm2, das py 6,0. Auf die kalte, erstarrte Gelatine (Gel.) wurden 
die Tiere mit einer konstanten, geringen Wassermenge aufgetropft und, wie unter 
a) beschrieben, zum Trocknen aufgestellt. 

Zum Befeuchten wurde die Gel. in der feuchten Kammer nach 1—2 Std 
Liegezeit mit Wasser iiberschichtet. Nach 12 Std, manchmal auch spater, wurde 
ausgezahlt. 

ce) In Gummi arabicum. Als Gummi arabicum (G.a.) wurde die Sorte , Gummi 
arabicum flavum DAB 6‘‘, das aus Acacia senegal gewonnen wird, verwendet. 
G.a. enthalt, lufttrocken, 15—17% Wasser (HAGER). Das entspricht emem Wasser- 
gehalt von 17,6—20,5%, bezogen auf das Trockengewicht. Bei diesem unbegrenzt 
quellfahigen Kolloid wurden die Tiere auf andere Weise in das ,,Substrat“ ge- 
bracht: Zunichst wurden sie mit einer bestimmten Menge Brunnenwasser in eine 
Boverischale pipettiert. Dann wurde soviel G.a. zugegeben, bis die Lésung 5 %ig 
war. Die Auflésung des G.a. wurde absichtlich nicht beschleunigt. Nach einigen 
Stunden wurde die Lésung durchgemischt und mit der Pipette auf Uhrglaser von 
5cem @ verteilt. Jedes Glas erhielt 1,5—2,0 cm*. Die Oberflache betrug 10—11,5cm?, 
das po 4,8—5,1. Die Uhrglaser mit der Lésung wurden staubgeschiitzt zum Trock- 
nen aufgestellt. Das trockene G.a. haftete dann entweder als diinne Schicht am 
Glas oder sprang in Blattchen von 200—250 uw Dicke ab. Zum Befeuchten kamen 
die Glaser in die feuchte Kammer und wurden sofort mit etwas mehr Wasser, als 
verdunstet war, beschickt. Stark ausgetrocknete und lange trockene Versuchs- 
objekte wurden vor dem Benetzen 1—2 Std in 100% Luftieuchte gebracht. Mit 
Hilfe eines untergelegten, einen Raster tragenden Uhrglases wurden die Tiere, meist 
nach einer Wasserungszeit von 12—24 Std, gezahlt. 

DaB die Gel. oder das G.a. wirklich trocken ist, zeigt sich dadurch, daB die 
Kolloide spréde und ritzbar werden. Viele Habr. legen 20—24 Std nach dem 
Wiederbenetzen ihre Hier ab (vgl. Dopurs). Da die Jungtiere aber erst sehr viel 
spater schliipfen, bedeutet das fiir das Auszihlen nach den genannten Zeiten keine 
Fehlerquelle. 

d) Auf anderen quellfihigen Unterlagen. Entsprechend den Versuchen mit 
Gel. wurden auch solche mit 2%igem Agar angestellt. Fiir eine andere Ver- 
suchsreihe kamen die Versuchsobjekte in Wasser auf 5x5 cm messende 0,02 mm 
dicke Stiicke von Cellophanfolien (Sorte 400 der Firma Kalle-Wiesbaden) und 
wurden so getrocknet. Die Folien lagen dabei muldenférmig zusammengelegt auf 
Uhrglasern. Die physiologische Unbedenklichkeit des Cellophan wurde gepriift: 
Kulturen der iiblichen Weise gediehen bei Zusatz von Cellophanstiickchen iiber ein 
Jahr lang gut. In ahnlicher Weise wie in G.a. wurden Tiere auch in 2%ige Lésung 
von Tylose (Tylose § der Firma Kalle-Wiesbaden; ein Gemenge von wasserléslichen, 
unbegrenzt quellbaren Carboxymethylcellulosen hoher Strukturviskositat) ein- 
geschlossen und auf Objekttragern getrocknet. Das py der Loésung betrug 6,6. 

e) Auf Unterlagen geringer oder ohne Quellfihigkeit. Auf Objekttragern be- 
findliche a) Filterpapierfasern, von einer Faserdicke von 32 -+ 3, b) Detritus aus 


1 Fir das Uberlassen von Gelatine sei Herrn Dr. A. BrEHM von den Chemischen 
Werken Stoess & Co., Eberbach (Baden), herzlich gedankt. Die Gelatine enthalt 
nur wenig EHiweiSabbauprodukte und kein SO,; pa 6—6,5. 
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den Kulturschalen, ¢) gemahlener Seesand, d) Glaspulver und e) Kieselgur wurden 
mit der Radertiersuspension betropft, wie oben beschrieben. (Die Filterpapier- 
fasern lagen statt auf Objekttragern auf Uhrglasern.) 


f) In Laubmooshiicksel. Polster von Mnium cuspidatum LuyssER von Sand- 
steinblécken im Buchen-Fichten-Mischwald 300m éstlich vom Kénigstuhlturm 
(,,.Felsenmeer‘‘ bei Heidelberg, 550m tiber NN) wurden getrocknet, die griinen 
Moospflanzen von der braunen Bodenschicht abgenommen und in etwa 5mm 
lange Stiicke geschnitten. Die Blattchen waren, naB gemessen, im Mittel 3,25 mm 
lang und 0,79 mm breit. Von dem lufttrockenen Mooshacksel wurden jeweils 500 bis 
600 mg in Boverischalen von 25 cm? Inhalt gebracht und die Rotatorien in Brunnen- 
wasser aufgetropft. Das Hacksel trocknete, unbedeckt, von oben her in den Schalen 
zu einer ziemlich dichten Masse zusammen. Es wurde in denselben Schalen mit 
Brunnenwasser wiederbefeuchtet. Das py des Hacksels betrug 4,8. Uber konzen- 
trierte H,SO, getrocknete Proben kamen vor dem Wiederbefeuchten 1—2 Std in 
die feuchte Kammer. Nach 12—24stiindigem Wassern wurde das nasse Hacksel 
ausgedriickt, das Wasser in Uhrglasern mit Rastereinteilung aufgefangen, und die 
Zahl der lebenden Tiere bestimmt. Um méglichst alle Radertiere zu erfassen, 
wurde das Hacksel in vielen Fallen noch portionsweise unter Wasser durchgesehen. 


g) Schnelligkeit und Grad der Austrocknung. Die vorstehend beschriebenen . 
Trocknungsmethoden lJehnen sich an die im natiirlichen Biotop der untersuchten 
Bdelloiden yorkommenden Trocknungsbedingungen mehr oder weniger an. Da 
es naheliegt, die Schnelligkeit und das Ausma8 des Austrocknens als hauptsachlich 
hierbei wirksame Faktoren zu vermuten, wurden diesen durch Variieren der Aus- 
trocknungsbedingungen besonderes Augenmerk geschenkt. 


Bei den Versuchen mit G.a. wurde die Schnelligkeit des Trocknens entweder 
durch Bedecken der Unterlage mit einer Glasglocke (30cm @, 10 cm Hohe) oder 
durch Trocknen im Ventilator-Luftstrom beeinflu8t. Zum besonders schnellen 
Trocknen diente ein hélzerner Thermostatenkasten (MaBe des Trocknungsraumes 
33 x 29 x 20 cm), der mit 15- oder 40-Watt-Gliihlampen geheizt wurde. Die Unter- 
lage befand sich, vor strahlender Warme durch Blech und Hartfaserplatte geschiitzt, 
in der Mitte des Trocknungsraumes des Thermostaten. Die Luft wurde durch einen 
kleinen Ventilator umgewalzt. Die Luftfeuchte wurde durch Einstellen eines 
GeféBes mit Wasser geregelt, Thermometer und Hygrometer waren von aufen 
ablesbar. 


Um Versuchsobjekte mit hohem Wassergehalt zu erhalten, wurden die Uhrglaser 
mit der getrockneten Gummimasse unter normalen ,,Raumverhaltnissen‘ verschie- 
den lange in die feuchte Kammer gestellt. G.a. nimmt bei 100% relativer Feuchte 
zuerst schnell, dann aber nur langsam Wasser auf. Bestimmungen mit je 2000 mg 
G.a. in 3 Uhrglasern ergaben: nach Trocknen bei 55% relativer Feuchte und 15° C 
11,0—12,9% Wasser; nach 25 Std bei 100% relativer Feuchte 38%, nach 34 Std 
40%; nach 5!/, Tagen war die Masse erst zum Teil zahfliissig. Der Wassergehalt 
wurde dabei auf das Trockengewicht der Masse nach 10tagigem Lagern iiber P.O; 
bei Zimmertemperatur bezogen. [Scharfes Trocknen, besonders aber auch Erwar- 
men auf 120—150°C macht G.a. unldslich und verandert seine Quellfahigkeit 
(vgl. auch Hacer). | 

Um Tiere verschieden hohen Wassergehaltes zu bekommen, wurden die Rota- 
torien auf Gel. oder in G.a. bei verschiedenen relativen Luftfeuchten getrocknet. 
Dies geschah in 1 Liter-Rillenglasern (Abb. 1) iiber Salzlosungen und Schwefelsaure 
nach WALTER, LANDOLDT-BORNSTEIN und ZwOLFER. Die Lésungen standen etwa 
10mm hoch. Der obere Teil der GefaSwandung wurde innen paraffiniert. Die 
relative Feuchte wurde mit kleinen Hygrometern gemessen. Die Glaser standen, 
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luftdicht verschlossen und vor strahlender Warme und Licht geschiitzt, in eimem 
Holzschrank. 

Zum Trocknen von Rotatorien ohne Kolloid in Luft hoher relativer Feuchte 
wurden die Versuchstiere in einem hangenden Tropfen von etwa 3—5 mm* Wasser 
unter quadratische, diimne Glasplatten iiber verschieden stark konzentrierten 
NaCl-Lésungen in Blockschalen gebracht. 

h) Trockenlagerung. Bei den Trockenlagerungs-Versuchen wurden die kol- 


loidalen Substrate und das Mooshicksel bei ,,Versuchsraumbedingungen“ staub- — 


geschiitzt aufbewahrt. Anderung von Luft- 
7 feuchte und Temperatur wurde protokolliert. 
= Lagerungsversuche bei hoher relativer Feuchte 
fat Nal OO relate ee } wurden nicht angestellt, weil die Substrate 
.—_—_—_——_¢ 1 J]} dann schimmeln. Lange Zeit trocken liegende 
1p £( oder iiber konzentrierter H,SO, stark entwas- 
3 ‘5  serte Tiere kamen vor dem Wassern 1 Std 

oder langer in die feuchte Kammer. 


ALES 


H 


Bei allen Trocknungsversuchen auBer 
aaa : denjenigen, welche ausdriicklich der Un- 
— i tersuchung der Wirkung mehrmaligen 

pec, || pee : Austrocknens dienten, wurden Tiere, die 
Hy ; s 2 
J os einmal getrocknet worden waren, nicht 
noch einmal zum Versuch verwendet. Ins- 
gesamt wurden tiber 100000 Tiere aus- 
ee gezahlt. 
Trocknungskammer (1 Liter-Ril- Unterlagentrocknungszeit heiBt im fol- 
lenglas). 1 Deckel mit Gummiring; nF dicots Aufstell a 
2 Klemmbiigel; 3am Deckel mit S€Gen Cle eit vom stellen der nas- 
Aluminiumdraht und Siegellack gen Unterlagen bis zu deren vdlligem 
befestigte Holzleiste; 4 Objekt- : e . = 
trégertreppe (mit Gelatine-Unter-.. ‘rockensein; tiber die 'énnchentrock- 
lagen und Uhrgliisern dargestellt) ; 7 . Mf ; = 
Fear Gal reacues “Witentete nungszert S. 8. 503 ; Prockenliegezert be 
lung; 6 Paraffinbelag deutet die Zeit, wahrend der die Objekte 
trocken lagen; Auflebezeit wird die Zeit ge- 
nannt vom Beginn des Wasserns bis zum Auftreten normaler Bewegung 


bei den aufgelebten Tieren. 


ane el 


2. Ergebnisse 

a) Beobachtungen der Gestaltveriinderung beim Trocknen und Wieder- 
aufleben. «) Ténnchenbildung im allgemeinen. Die beiden Radertier- 
arten kontrahieren sich in Brunnenwasser bei O,- und Nahrungs-Man- 
gel, beim Ubertragen in Medium anderen osmotischen Wertes, beim 
Schwund des umgebenden Wassers und auf mechanische Reize. 

Bei Elektrolytzusatz und bei Berithrung ziehen sich die Tiere augen- 
blicklich zusammen, in destilliertem Wasser und bei Rohrzuckerzusatz 
erst nach einiger Zeit. Nirgends wurde nach der Kontraktion die Aus- 
scheidung einer schleimigen Hiille beobachtet. 

Nach ZeuinxKa, der vor allem die Anatomie von Mniobia symbiotica 
naher untersucht hat, kontrahieren sich die Bdelloidea durch ein ziem- 
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lich verwickeltes Zusammenspiel der Muskelzellen des ,,Hautmuskel- 
schlauches“ und des Kérperhohlraumes. REMANE unterscheidet folgende 
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Abb. 2a—c. Koérpermuskulatur von Mniobiasymbiotica ZELINKA (Bdelloidea, Philodinidae). 
a Dorsale Hautmuskeln. b Ventrale Hautmuskeln. c Seitenansicht (Leibeshéhlenmuskeln),. 
Vorderende eingezogen. Cv Cutaneovisceralmuskeln; Dt Dorsaltaster; Gm dorsaler FuB- 
muskel; Ld dorsaler Langsmuskel; Lr Langsmuskel des Riissels; Lv ventrale Langsmuskeln ; 
M Mund bzw. VerschluB6ffnung des Vorderendes nach Retraktion des Raéderorgans; 
R Riissel; Re vordere Retraktoren; Riinnerer Retraktor des Riissels (Muskel, welcher die 
Hinbauchung der Riisselendfliche und damit die Fixierung des Vorderendes bewirkt); 
Rm M. cutaneopharyngeus = M. retractor mastacis; Rp ventrale FuBretraktoren; Sc Ring- 
muskeln des Rumpfes; Sr Ringmuskeln des Riissels (nach ZELINKA 1886, aus REMANE) 


Muskelgruppen: Ring- und Quermuskeln der Kérperwand, Langsmuskeln 
der Kérperwand, Cutaneovisceralmuskeln und Visceralmuskeln (Abb. 2). 
Die Muskulatur scheint indessen bei den Bdelloiden keineswegs einheit- 
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lich ausgebildet zu sein (BRAKENHOFF) und ist verhaltnismaBig wenig 
untersucht. 

Bei der Kontraktion werden die Scheinsegmente des Vorderendes 
und des FuBteiles ineinandergeschoben und die einzelnen Organe zu- 


Abb. 3. Kopfende von Philodina roseola HHRENBG. 1 Mit entfaltetem R&derorgan; 2 mit 
eingeschlagener Corona. G VerschluBgrube des Vorderendes; M Mundfeld; Ol Oberlippe: 
Tr Trochus-Scheiben; Ul Unterlippe; R Riissel 


sammengezogen. Dabei entstehen die regelmaBig geformten ,,Ténnchen“, 
bei denen die mittleren Scheinsegmente die Ténnchenwand bilden. 

Habr. und Phil. verhalten sich bei der 
Kontraktion ahnlich wie Mniobia: Das 
Raderorgan wird nach vorn eingeschla- 
gen und durch den gedffneten Schlund 
nach innen gesteckt. Dadurch liegen 
dann die Trochusscheiben hinten in der 
Gegend des Riickentasters (Abb. 3). Durch 
Zusammenziehen des Schlundes verschlie- 
Ben die Tiere das Vorderende darauf wahr- 
scheinlich dicht. Auch solange dies noch 
nicht der Fall ist, strémt bei der Ge- 
samtkontraktion des Tieres wahrschein- 
lich nur wenig Wasser aus dem Schlund 


100 ja aus. 
———————— | : 
Abb. 4. Habrotrocha  constricta Das im Darmtractus eingeschlossene 


Dus. im Augenblick der Kontrak- Wasser bildet gemeinsam mit der Kérper- 
tion in Gummi arabicum. J und 3 


schon normal kontrahiert; 2 noch hohlenflissigkeit das Widerlager fir die 


unvollstiindig zusammengezogen; 4 ; . 
Dee oGlt niente Thora sich kontrahierenden Muskeln. Die Ténn- 


ist der Mastax sichtbar chen von frisch zusammengezogenen Ha- 

brotrochen (Abb. 4, 3) sind in der Langs- 

richtung besonders stark zusammengezogen und unterscheiden sich 
hierdurch von den Quellt6nnchen nach dem Wassern (Abb. 5). 


ae! ee. Te 
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B) Tonnchenbildung auf Gelatine. Die Unterlagen trocknen vom 
Rande her, wobei sich die Rotatorien, im Wasserfilm kriechend, nach 
der Mitte der Gel.-Fliche zuriickziehen. Vor der endgiiltigen Kontrak- 
tion strecken sie sich noch einige Male lang aus, was zu einer heftigen 
Bewegtheit der Tieransammlung fiihrt. Es entstehen dadurch flache 
Mulden, in denen die Radertiere beim Verdunsten der Wasserhaut 
schlieBlich als langliche Tonnchen festliegen. Thr Querschnitt ist zunachst 
noch drehrund. Beim Trocknen werden sie dann flach und verlieren 
auch an Lange und Breite. Ihre inneren Organe bewegen sich noch eine 


aS 
Abb. 6 Abb. 7 


Abb. 5. In Gummi arabicum getrocknetes und dann 2 Std gewiissertes, lebendes Quell- 
tonnchen yon Habrotrocha constricta Dus. 1 Trochus-Scheiben; 2 Mastax; 
3 zusammengezogener FuB 


Abb. 6. Auf Gelatine frei getrocknetes, lebendes Ténnchen von Habrotrocha constricta Dus. 
(Nihere Angaben im Text 8S. 500) 


Abb. 7. Auf Gelatine in 225 min getrocknetes, stark abgeflachtes, lebendes Ténnchen von 
Habrotrocha constricta Dus. 


Zeitlang weiter: Keimdotterstécke und Magendarm werden von einer 
Seite zur andern gewalzt. Oft pendeln die Organe auch wie flieBend 
ununterbrochen an der Ténnchenwand hin und her. Dies konnte in 
einem Falle bis zu 55 min lang beobachtet werden. SchlieBlich werden 
die Bewegungen langsamer; zuerst hort das Schlagen des Kauers auf. 

Da die fest an der Glasfliche haftende Gel. beim Trocknen an 
ihrer Oberflache ein wenig gedehnt wird, und da die Tiere vor allem 
schmaler werden, entstehen rechts und links von ihnen halbmondférmige 
Hofe. Im iibrigen verlieren die Ténnchen sehr gleichmaBig an Volumen. 
Die lufttrockene Gel. bildet auf dem Objekttrager schlieBlich einen 
etwa 250 « dicken Film. Die Tonnchen sehen jetzt wie plattgedriickte 
Zitronen aus (Abb. 6). Ihr Querschnitt ist wahrscheinlich elliptisch oder 
linsenformig. Auf der Oberflache sind sie durch die Grenzen der Schein- 
segmente modelliert. Eine feingekornte Haut zieht als schmaler Saum 
um die Ténnchen und liegt iiber den als gehaufte Massen hervortretenden 
inneren Organen. Einzelne knopfartige Pusteln auf der Ténnchenober- 
flache sind vermutlich Ansatzstellen von Muskeln. (So sind z.B. die 
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8 Pusteln auf Abb. 6 wahrscheinlich die Ansatzstellen der 4 FuBretrak- 
toren, 2 Retraktoren des Kauers und 2 Retraktoren fiir das Vorderende 
an der Haut der unteren Scheinsegmente; vgl. hierzu ZELINKA und 
Abb. 2.) Nach ZetrnKa sind die Ringmuskeln auf der ventralen Seite 
bei den Bdelloiden eine Strecke weit unterbrochen. Vermutlich bezeich- 
net in Abb. 6 die Langsfurche, welche die Ténnchenoberflache halbiert, 
die Reihe der ventralen Liicken zwischen den Ringmuskeln. Sehr lang- 
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Abb. 8. Nach dem Trocknen in Gummi arabicum gewiisserte, tote Habrotrochen. J glasig 
durchsichtige, aufgetriebene ,,Spindel‘‘; 2 wenig gequollenes, dunkles kugeliges Ténnchen 


sam getrocknete Ténnchen werden zu diinnen, ungegliederten Fladen 
(Abb. 7). Die trockenen Ténnchen sind nahezu undurchsichtig. Auch 
der bei den nassen Ténnchen neben den beiden Trochalscheiben immer 
sichtbar bleibende Kauer ist bei den trockenen so sehr mit anderen 
Organen verklebt, daB sein Umri8 kaum zu erkennen ist. 

Beim Wiederbefeuchten in der feuchten Kammer quellen die Tonn- 
chen nur wenig. Beim Wassern flottieren die Ténnchen oft schon nach 
wenigen Sekunden frei tiber der Gel. und quellen dabei sehr gleich- 
maBig auf. 

Betrug die Dauer der Trockenheit nur wenige Tage, dann leben die 
Rotatorien schon wenige Stunden nach dem Wassern wieder auf. Zuerst 
sieht man in den Ténnchen schwache Organbewegungen; dann bewegt 
sich der Kauer regelmiBig; schlieBlich stiilpen die Tiere Kopf- und FuB- 
teil hervor und strecken sich lang aus. In der Regel kriechen sie aber 


———— ee 


Widerstandsfahigkeit von Moosrotatorien 501 


erst, nachdem sie sich noch einige Male zusammengezogen und wieder 
gestreckt haben; dann gebrauchen sie auch in der iiblichen Weise ihr 
Raderorgan. Die aufgelebten Tiere lassen sich weiter in Brunnenwasser 
halten, nicht sichtbar durch das Trocknen geschadigt. 

Die toten Tiere unterscheiden sich meist schon wenige Stunden nach 
dem Wassern von lebenden, kontrahierten: Alle gewasserten, lebenden 
Individuen heben sich von ihrer Umgebung durch starkere Lichtbrechung 
ab, und ihre Ténnchen sind von den Organmassen gleichmaBig erfiillt 
(Abb. 5). Die toten sind hingegen gleichférmig durchsichtig. Ihre Organe 
heben sich als dunkle Knauel und Strange deutlich von der glasig leeren 
K6rperhohle ab. Die Tonnchen sind leicht aufgetrieben; meist sind 
Kopf und FuB ein wenig ausgestiilpt, so daB Spindelformen (Abb. 8, 7) 
entstehen. Manchmal bleiben sie aber auch klein und dunkel und quellen 
nur langsam und unvollstandig (Abb. 8, 2). 

In manchen gewasserten Ténnchen bewegen sich die Organe nur 
schwach und voritibergehend, und dann ergeben sich die eben beschrie- 
benen ,,Totformen‘‘. Weil die Rotatorien also auch noch beim Auf- 
quellen sterben kénnen, wurde eine Sicherheitszeit nach dem Wassern 
abgewartet, ehe die Uberlebenden ausgezahlt wurden. Sie richtete sich 
nach den fiir die verschiedenen Trocknungsarten ganz unterschiedlichen 
Auflebezeiten und betrug 12, 24 oder bei Dauerversuchen auch 36 bis 
45 Std. Nur bei solchen Dauerversuchen, die bei mittleren relativen 
Luftfeuchten (etwa 50—70%) durchgefiihrt wurden, kam es vor, daB 
einzelne oder mehrere Ténnchen auch nach sehr langer Wasserungszeit 
nicht als tot oder lebend erkannt werden konnten. In solchen Fallen 
wurden diese Tiere nicht mitgezahlt. Das beeintrachtigte die Auswer- 
tung jedoch nicht, da in diesen Versuchen ohnehin die allermeisten 
Tiere tot waren. 

y) Tonnchenbildung in Gummi arabicum. Beim Trocknen der Rader- 
tiere in G. a. konzentriert sich die Losung allmahlich und trocknet dann 
auch vom Rande her ein. Die Tiere ziehen sich in die Uhrglasmitte zu- 
riick und kontrahieren sich, wenn die Oberflaiche der Lésung noch etwa 
3m? betragt. Nach dem Austrocknen der Gummimasse liegen die 
Tonnchen daher tiber eine gréBere Flache verstreut. In dem klar durch- 
sichtigen G. a. kann man die Einzelheiten des Trocknens der Ténnchen 
gut verfolgen. Die Ténnchen verlieren sehr gleichm&Big an Volumen. 
LaBt man durch Neigen des Uhrglases die Ténnchen in dem schon zah- 
fliissigen G. a. unter dem Objektiv voriibertreiben, oder dreht man sie 
mit der Glasnadel um, dann sieht man, da8B sie beim Trocknen viel 
weniger abgeflacht werden als auf Gel. Ihr Querschnitt bleibt bis fast 
zum Ende der Trocknungszeit annahernd kreisrund. Erst beim vdlligen 
Austrocknen der Lésung flachen sich die Tonnchen ab. Sie haben dann 
einen elliptischen Umri8 und brechen das Licht wie Sammellinsen. 
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Weniger abgeflacht als die auf Gel. getrockneten Ténnchen, haben sie 
einen kleineren UmriB als diese (Abb. 9). Die Ténnchen von Habr. und 
die von Phil. unterscheiden sich morphologisch nicht. (Uber MaBver- 
gleiche s. S. 513.) (,,Morphologisch‘‘ bezieht sich hier wie tiberhaupt bei 
diesen Untersuchungen nur auf die von aufen und ohne Herstellung 
von Schnitten erkennbaren Gestaltmerkmale.) Wegen der dichten 
Packung der Organe im Toénnchen sind auch hier ihre Umrisse nicht 
zu erkennen. 

Beim langeren Lagern der Versuchsobjekte unter Versuchsraum- 
bedingungen oder beim Trocknen iiber konzentrierter H,SO, lést sich 


Abb. 9. Lufttrockenes, lebendes Ténnchen Abb. 10. Beim Trocknen auf der Glasfliche 
yon Habrotrocha constricta Dus. in Gummi ohne Kolloid stark abgeflachtes Toénnchen 
arabicum (Trocknung auf dem Uhrglas) von Habrotrocha constricta Dus. 


die G.a.-Schicht in Blattchen vom Uhrglas ab und zerspringt. Man 
kann daher die so eingetrockneten Rotatorien bequem versenden. 

6) Ténnchenbildung auf der Objekttrdgerfliche. Solange geniigend 
Wasser vorhanden ist, kriechen die Tiere lebhaft umher. Sie kontra- 
hieren sich erst in dem Augenblick, wenn der Rest des verdunstenden 
Wassers sie schlagartig als Wasserhaut umschlieBt. Von da ab sehen 
die Ténnchen ziemlich dunkel aus und ihre glatte Oberfliche ist schon 
nach wenigen Sekunden faltig; sie werden zu flachen, verhaltnismaBig 
groBen, undurchsichtigen Scheibchen mit zerfurchter Oberflaiche. Die 
inneren Organe treten als zusammenhangende, oft wabenartige Masse 
plastisch hervor (Abb. 10). Das Austrocknen dauert 1—2 min. Die 
trockenen Ténnchen haften auf dem Glas und werden z. B. auch durch 
den Druck des Pinsels nicht davon abgestreift. 

Die Tiere leben nicht mehr auf, auch wenn sie sofort nach dem 
Trocknen wieder angefeuchtet werden. 

Beim Wassern quellen die Scheibchen ruckartig und schnell, oft in 
einer Sekunde, zu mehr oder weniger runden Ténnchen auf. Dabei 
springen sie von der Glasfliche ab. Die Ténnchen nehmen bald die in 
Abb. 8, 1 wiedergegebene Spindelform an. (Uber die Mae der getrock- 
neten und wiederbefeuchteten Tiere vgl. S. 514.) 
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b) Die quantitative Feststellung der Uberlebenden. «) Gelatine- 
Versuche. Uber die Wirkung der Trocknungsgeschwindigkett orientieren 
zunachst einige Versuche mit insgesamt 5945 Tieren einer Mischkultur 
auf 44 Unterlagen, bei denen die Objekte entweder langsam unter einem 
Glassturz oder unbedeckt unter ,,Versuchsraumbedingungen“ oder im 
Ventilatorluftstrom getrocknet wurden. Bei Standardabweichungen von 
+ 2,4—4% entsprachen den Unterlagentrocknungszeiten (UTZ) folgende 
Prozente an Uberlebenden: UTZ 40—49 Std: 69,7% ; UTZ 10—15 Std; 
59,6%; UTZ 2,5 Std: 24%; UTZ >2 Std: 12,9%; UTZ 2 Std: 0%. 
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Abb. 11 Abb. 12 

Abb. 11. Einflu8 der Trocknungsgeschwindigkeit auf die Zahl der Uberlebenden (Trock- 

nung auf Gelatine bei 70—75% relativer Feuchte und 19—20°C, Mischkultur). Abszisse: 

Ténnchentrocknungszeit (Std); Ordinate: % Uberlebende. O Frei und abgedeckt getrocknet; 
@ yor dem Ventilator getrocknet (174 Rotatorien je Unterlage und Punkt) 


Abb. 12. Trocknung bei verschiedenen Luftfeuchten in der Trocknungskammer (18—20°C). 
I auf Gelatine; 2 auf Glas (Mischkultur). Abszisse: relative Feuchte. Ordinate: 
% Uberlebende (vgl. auch S. 509) 


Die Objekte lagerten vor dem Wiederanfeuchten fiir verschieden lange 
Zeit, d.h. 12—48 Std trocken. Wie auf S. 505 ausgefiihrt wird, beein- 
fluBt dies das Ergebnis aber nicht merklich. Wesentlich ist, daB um so 
mehr Tiere tiberleben, je langsamer die Unterlagen trocknen. 

Im nachsten Versuch wurde versucht, die Zeit, in welcher die 
zusammengezogenen Tiere austrocknen, méglichst genau zu bestimmen. 
Diese ,, T6nnchentrocknungszeit“‘ zihlt vom Augenblick der Kontraktion 
bis zum Trockensein der Unterlage, und zwar erst von dem Zeitpunkt an, 
an welchem alle Tiere der Unterlage kontrahiert waren. Da die ober- 
flachlich liegenden Ténnchen etwas friiher trocken sind als die Gel.- 
Unterlage, so ist die wahre Ténnchentrocknungszeit kirzer als die hier 
aus Griinden der ZweckmaBigkeit gewahlte, welche bei ,, Versuchsraum- 
bedingungen“‘ 1,5—2 Std betragt. Die dazugehdrige Unterlagentrock- 
nungszeit ist etwa 12 Std. Bei variierter Trocknungsgeschwindigkeit 
ergibt sich die in Abb. 11 gezeigte Abhangigkeit der Auflebewerte. 

Zur Priifung des Einflusses der Luftfeuchte wihrend des Trocknens 
wurden einige Kammer-Versuche (vgl. 8. 495) angesetzt, deren Ergebnis 
in Abb. 12, 1 wiedergegeben ist. Als Trocknungszeit konnte in den 
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Kammern nur die Unterlagentrocknungszeit festgestellt werden, die hier 
bei Luftfeuchten zwischen 100 und 50% erheblich langer ist als fiir die 
offen im Raum (,,unter Versuchsraumbedingungen‘‘) stehenden Objek- 
te. Andererseits dauert das Austrocknen der Unterlage tiber konzen- 
trierter H,SO, nur etwa 1/, der Zeit bei Versuchsraumbedingungen. Die 
Zeiten fiir 30% und fiir 60—70% relative Feuchte verhalten sich wie 
1 zu 12. Bemerkenswert ist es, daB dann, wenn tiber eine Zwischen- 
stufe der Feuchtigkeit ,,geschleust’ wird, mehr Tiere tberleben als in 
Versuchen ohne solche 
Zwischenstufe :Wahrend 
fiir 50 % relative Feuchte 
6,9% Uberlebende zu 
verzeichnen sind, ergibt 
eine gestufte Trocknung, 
bei der zunachst bei 85 % 
relative Feuchte die 
Unterlagen in 23 Std 
getrocknet worden wa- 

ren, und anschlieBend 
Abb. 13. O Uberleben von Habrotrocha constricta Dus. 


auf 5 %iger Gelatineunterlage (16°C; 50+ 3% relative bei 50 % relativer Feuch- 
Feuchte, ,,Versuchsraumbedingungen‘‘); @ Gewichts- te 16 d weiter elacert 
abnahme einer 4prozentigen Gelatineunterlage (17° C; St 3 8 § 
75 % relative Feuchte). Abszissen: Oben: Liegezeit der wurde, ites: % Uberle- 
trocknenden Ténnchen in Stunden; unten: Unterlagen- * 
trocknungszeit in Stunden, Ordinaten: Rechts % Uber- bende. Der Unterschied 


lebende; links: Gewicht der Gelatineunterlage in Milli- ist statistisch gesichert. 
gramm. 4 Beginn, B Abschlu8 der Kontraktion (= Trock- : : c 
nungsbeginn). Der Absterbekurve liegen 27 Unterlagen Bei niederen relati- 


mit je 87 Rotatorien zugrunde ven Luftfeuchten trock- 
nen Unterlagen und 
Tonnchen mit der Zeit immer langsamer, so daB schlieBlich nicht mehr die 
Geschwindigkeit des Wasserverlustes sondern die im Tier verbleibende 
Wassermenge fiir dessen Uberleben den Ausschlag gibt. Die Abb. 13 
zeigt die Ergebnisse fiir das Trocknen bei Versuchsraumbedingungen 
und relativen Feuchten von 50+3%. Der Absterbekurve (0) ist die 
Trocknungskurve (@) eines 4%igen Gel.-Gels zum Vergleich unter- 
gelegt; hierauf ist auch die Zeit fiir Beginn (A) und Abschlu8 (B) der 
Kontraktion der Tiere eingetragen. Da sich die obere Kurve auf Tiere 
bezieht, welche auf 5%igem Gel getrocknet werden, ist die untere Kurve 
auf der Abszisse entsprechend verschoben. Als wesentlich an diesem 
Versuch sei hervorgehoben, daB die Rotatorien erst bei starker Aus- 
trocknung in gr6Beren Mengen sterben. 

Mit stark entwasserten, bei 50% relativer Luftfeuchte getrockneten 
Tieren wurde auch der Einflu8 der Geschwindigkeit des Wiederaufquellens 
gepriift: Zwischen solchen Tieren, welche zunichst in der feuchten Kam- 
mer bei 100% relativer Feuchte stehengelassen und dann mit Wasser 
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uberschichtet wurden, und solchen, die gleich mit Wasser tiberschichtet 
wurden, ergab sich kein statistisch gesicherter Unterschied der Auflebe- 
werte (2795 Tiere). Allerdings wurde nicht untersucht, ob iiber H,S80O, 
getrocknete Tiere durch schnelles Quellen geschadigt werden. 

Um die Wirkung der Trockenliegezeit auf das Uberleben der Tiere 
zu priifen, wurden diese zunachst auf Gel. bei 80—85% relativer Luft- 
feuchte und 19°C bei Versuchsraumbedingungen getrocknet. Dann 
wurden die Rotatorien bei 75%, 50% relativer Feuchte und iiber kon- 
zentrierter H,SO, aufbewahrt 
und von Zeit zu Zeit hiervon 
Proben auf Unterlagen be- 
feuchtet und die Auflebe-Pro- 
zente bestimmt. Wie Abb. 14 
zeigt, tiberleben die Tiere bei 
75% relativer Feuchte maxi- 
mal 12 Tage ('T 50 = etwa 6 Ta- 
ge), bei50% relativer Feuchte 


6 Tage (T 50=etwa 2 Tage). 
Uber konzentrierter H,SO, 
-sterben die Tiere sehr viel 
schneller (vgl. Abb. 18 @); die 
entsprechenden Werte sind 
etwa 10—15 Std und 1 Std. 
In Abb. 14 sind noch einige 
Punkte angegeben, die sich 


Abb. 14. Trockenlagerung auf Gelatine von bei 
85 % relativer Feuchte getrockneten Radertieren 
(Mischkultur) bei niederer Luftfeuchte. Abszisse: 
Lagerzeit (Tage); Ordinate: % Uberlebende. © bei 
Versuchsraumbedingungen (18—20° C; 60—75 % 
relative Feuchte). © Sofort nach dem Trocken- 
sein mit Gelatine tiberschichtet und weiterge- 
trocknet. @ 5 Std nach dem Trockensein mit Ge- 
latine tiberschichtet und weitergetrocknet. @ In 
der Trocknungskammer (18—24° C, 50 % relative 
Feuchte) gelagert. (154 Tiere je Unterlage und 
Kurvenpunkt) 


auf einen Versuch beziehen, 
in welchem die Tiere nach erfolgter Antrocknung, d.h. nach den ersten 
Anzeichen des Trockenseins der Ténnchen oder etwas spater, mit 
handwarmer Gel.-Losung tiberstrichen und dann weitergetrocknet 
wurden. Unter der aufgetragenen Gel. quollen die Tiere voriiber- 
gehend nicht unbetrachtlich auf. Zum Zaihlen — nach dem Wieder- 
aufquellen der getrocknet gewesenen Tiere — wurde die Gel.- 
- Uberschicht abgenommen, weil sich sonst die Tiere nicht hatten aus- 
strecken kénnen. Wie aus der Abb. 14 zu ersehen ist, lebten in diesem 
Versuch wesentlich mehr Tiere auf als ohne die Gel.-Uberschichtung. 
Wiederholtes Trocknen wurde in zweierlei Weise auf die Tiere ein- 
wirken gelassen: 1. Die zunadchst bei 60—80% relativer Feuchte getrock- 
neten (UTZ 23 und 43 Std) und dann bei 80% relativer Feuchte 17 
oder 31 Std gelagerten Rotatorien wurden bei 100% relativer Feuchte 
fir 3,5 oder 10 Std soweit aufquellen lassen, daB sie schon erheblich 
dicker waren, Lange und Breite aber kaum zugenommen hatten und 
auch noch keine Organbewegung sichtbar war. Sodann wurden sie in 
-gleicher Weise ein zweites Mal getrocknet (UTZ 4,5 und 9 Std). Dann 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 34 
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wurden sie gewassert und in tblicher Weise ausgezihlt. Es tiberlebten 
diese Behandlung 9,9 und 6% der Tiere. Von den einmal bei 60% rela- 
tiver Feuchte (UTZ 43 Std) getrockneten und 45 Std bei 80% relativer 
Feuchte gelagerten Kontrollen tiberlebten 60%. Der Unterschied zwi- 
schen den beiden zweimal getrockneten Probengruppen (5 und 4 Unter- 
lagen mit 579 und 155 Tieren) ist nicht signifikant. Der Unterschied 
zwischen den zweimal getrockneten Probengruppen und den Kontroll- 
Probengruppen (6 Unterlagen mit 366 Tieren) ist signifikant. 2. Die 
wie eben beschrieben getrockneten Tiere wurden nach dem ersten 
Trocknen gewassert und dann, als sie schon wieder entfaltet waren, 
nochmals unter dem Glassturz getrocknet. Von den 535 Tieren der 
4 Unterlagen lebten nach dem ersten WAssern jeweils 75,3+ 5,2%, nach 
dem zweiten Wassern 38% auf (alles Mischkulturen). 


6) Gummi arabicum-Versuche. Versuchstier war hier stets Habro- 
trocha, Auf dem Uhrglas trocknen Unterlagen in G.a. im Durchschnitt 
in 25 Std aus bei einer Ténnchentrocknungszeit von 5,5—6 Std. Hiner 
Unterlagentrocknungszeit von etwa 20 Std entspricht eine Ténnchen- 
trocknungszeit von 4—5 Std. Bei schneller Trocknung vor dem Venti- 
lator sind die entsprechenden Zahlen 2 Std und 58—70 min. Zwar laBt 
sich auch bei Verwendung von G.a. die Entwasserungszeit der Tonnchen 
nicht ganz genau angeben, sie ist jedoch jedenfalls langer als bei den 
Versuchen mit Gel.; denn auf Gel. trocknen die Ténnchen eher als das 
Substrat, in G.a. jedoch zusammen mit dem Einbettungskolloid. Aus 
diesem Grunde ist es auch bei Verwendung von G.a. nicht ndétig, die 
vollzogene Kontraktion der Tiere umstandlich festzustellen (vgl. S. 503). 
Die Unterlagentrocknungszeit geniigt als Ma8 fiir die Bestimmung der 
Trocknungsgeschwindigkeit der Tiere. So war es auch méglich, in ein- 
facher Weise geniigend viel lufttrockenes Tiermaterial bekannter Sterb- 
lichkeit fiir Trockenlagerungsversuche und fiir Temperaturversuche zu 
gewinnen. 


Die Trocknungsgeschwindigkeit der G.a.-Lésung betrug unter ,,Ver- 
suchsraumbedingungen‘ bei Trocknungsbeginn 1,6 mg/min, 2 Std vor 
Erreichen des Endgewichtes 0,4 mg/min und 1 Std vor Erreichen des 
Endgewichtes 0,2 mg/min. Dann war die Gummimasse noch weich und 
nicht ritzbar. Bei 54% relativer Feuchte und 16° C war die Unterlagen- 
trocknungszeit 28 Std (vgl. das Entsprechende fiir Gel. S. 503). 


Auf dem Objekttrdger trocknen die Rotatorien in G.a. schneller aus, 
Die Lésung lauft auf der Glasfliche auseinander und trocknet gleich- 
maBig durch. Die trockenen Ténnchen sind ganz flach und kreisrund. 
Thre inneren Organe modellieren sich als zusammenhangende Masse huf- 
eisenférmig unter der Wand des Tonnchens heraus. Die Ténnchen 
schrumpfen also nicht so isometrisch wie auf dem Uhrglas. 
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Auf vorgetrocknetem G.a. werden die Tiere auf dem Objekttrager 
ebenfalls rascher entwassert. Dabei lést sich etwas G.a. um sie und 
bedeckt sie dann. Da die Ténnchen auf der steifen Paste der auf- 
geweichten Gummischicht liegen, werden sie nicht so flach wie dann, 
wenn sie unmittelbar auf dem Objekttrager liegend eintrocknen (Abb. 15). 


Die quantitativen Ergebnisse der Trocknungsversuche mit G.a. auf 
dem Uhrglas sind in Abb. 16a undb zusammengestellt. Verglichen mit 
jenen, bei denen die Tiere auf Gel. getrocknet waren, fallt auf, daB auch 
die Auflebeprozente bei recht schnellem Ein- 
trocknen verhaltnismaBig hoch liegen. AuBer- 
dem beeinfluBt die relative Feuchte das Trock- 
nungsergebnis offenbar kaum. 

Verglichen mit den geringen Tierverlusten 
beim Trocknen auf dem Uhrglas, sterben beim 
Trocknen auf dem Objekttrdéger oder auf der vor- 
getrockneten G.a.-Schicht ungleich mehr Tiere, 
und zwar auch in den Fallen, in denen die 
UTZ annahernd gleich oder sogar linger sind, 
als bei den verglichenen Uhrglasversuchen (Ob- apb. 15. Auf vorgetrock- 
jekttrager: UTZ 11—13 Std, 23,343% Uber- 3n, O oa 
lebende; Uhrglas: UTZ 13—16 Std, 87,0+2%  trager getrocknetes, totes 
Mibetlebende;. Uhrglas* UTZ -1,5—3» Std, 7 mrchen Fon Habrairocha 
63,2+7% Uberlebende). 

Fiir die Lagerung der getrockneten. Tiere bei verschieden hoher Luft- 
feuchte wurden diese bei 75—80% und bei 50% relativer Feuchte auf 
Uhrglasern getrocknet und bei denselben Luftfeuchten im Versuchs- 
raum gelagert. Die Auflebe-Prozente finden sich in Abb. 17. AuBerdem 
wurden bei 70—80% relativer Feuchte getrocknete Tiere tiber konzen- 
trierter H,SO, gelagert. Nach 24 Std waren hier fast alle tot (vgl. 
Abb. 18 0). 

Wiederholtes Trocknen in G.a. brachte etwas unklare Ergebnisse. In 
der feuchten Kammer nimmt das trockene G.a. auf dem Uhrglas nur 
langsam Wasser auf; und auch noch im zahfliissigen G.a. bleiben die 
eingeschlossenen Ténnchen im Innern unbeweglich. Auf erdem gelingt 
es kaum, verschiedene Proben bis genau zum gleichen Grade quellen 
zu lassen. Waren die Tiere vor dem zweiten Trocknen 1 Std in der 
feuchten Kammer, dann lebten ebenso viele von ihnen wieder auf wie 
ohne Zwischenbefeuchtung. 20 Std lange Zwischenbefeuchtung in der 
feuchten Kammer tétete aber viele Rotatorien. ; 

y ) Versuche mit Trocknung auf der freien Glasfldche. Die Tiere aus 
Mischkulturen wurden, frei von Detritus, auf Objekttragern oder auf 
- Uhrglasern getrocknet. Bei Versuchen mit relativen Feuchten unter 98 % 
34* 
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Abb. 16. Trocknung in Gummi arabicum auf dem Uhrglas (Habrotrocha constricta Dvs.). 
Abszisse: a Unterlagentrocknungszeit in Stunden; b % relative Feuchte. Ordinate: 
% Uberlebende (866 Tiere je Punkt) 


° ~ a —* 
a 70 20 IO 40 50 60 


Abb. 17. Trockenlagerung in Gummi arabicum und in Mooshacksel bei verschiedener 

Luftfeuchte unter ,,Versuchsraumbedingungen™ (Habrotrocha). Abszisse: Lagerzeit (Tage): 

Ordinate: % Uberlebende. © In Gummi arabicum bei 18—24° Cund 70—90% relativer 

Feuchte (425 Tiere je Kurvenpunkt); + ebenso in Mooshiacksel; @ in Gummi arabicum bei 

15—20°C und 48—58% relativer Feuchte (168 Tiere je Kurvenpunkt); x ebenso in 
Mooshicksel (237 Tiere je Kuryenpunkt) 


Abb. 18. Lagerung lufttrockener Rotatorien auf Gelatine und in Gummi arabicum itiber 
konzentrierter H,SO,. Abszisse: Lagerzeit (Std); Ordinate: % Uberlebende. 1 @ Auf Gelatine 
ohne Detritus (20°C) (Mischkultur); @ ebenso mit Detritus; 2 O in Gummi arabicum ohne 
Detritus (19° C) (Habrotrocha); © ebenso mit Detritus (250 Tiere je Unterlage und 
Kurvenpunkt) 
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(12324 Tiere auf 78 Unterlagen) starbén alle Tiere, auch wenn die Unter- 
lagentrocknungszeiten bis zu 72 Std betrugen. (,,Unterlagentrocknungs- 
zeit‘ hei®t hier die Zeit, bis das die Tiere umgebende Wasser verdunstet 
ist.) Nur die bei 98 und 99% relativer Feuchte ,,getrockneten“ Tiere 
(1072 Tiere auf 12 Unterlagen) iiberlebten zu verschiedenen Prozent- 

-satzen (11,1—63%) (vgl. Abb. 12, 2). Das Verdunsten des umgebenden 
Wassers dauerte hierbei 14—60 Std. Die Ténnchen waren nur wenig 
abgeflacht und wegen ihrer Linsenform stark lichtbrechend. Beim Be- 
feuchten streckten sich die Tiere schnell wieder aus. 

6) Versuche mit anderen quellfihigen und nichtquellfihigen Unterlagen. 
Zu den in Tabelle 2 aufgefiihrten Ergebnissen dieser Trocknungsversuche 
ist folgendes zu bemerken: Tyloselésung trocknet etwa ebensoschnell 
auf dem Objekttraiger ein wie G.a. und bildet dann einen sehr diinnen, 
nicht merklich hygroskopischen Film. Dabei werden die Ténnchen, wie 
beim Trocknen in Ga. auf dem Objekttrager, stark abgeflacht. Cellulose- 
fasern quellen nur sehr begrenzt und trocknen daher auch schnell wieder 
aus. Die Wasserabgabe von Kieselgur erfolgt gleichformig; die Gewicht- 
Zeitkurve geht unvermittelt in das konstante Endgewicht tiber. Die 
auf den nicht quellfahigen Substraten getrockneten Tonnchen sind sehr 
flach. Die Auflebewerte beim Trocknen auf Agar entsprechen etwa 
denen, die bei den Versuchen mit 1% Gel. erhalten wurden. 

é) Versuche mit Mooshicksel. Das Hacksel, das bei- Versuchsraum- 
bedingungen in den Boveri-Schalen nur langsam trocknet, bildete hierbei 
keine Schlupfwinkel fiir die Rotatorien. Fiir die mit Habrotrocha durch- 
geftihrten Trocknungsversuche gelten folgende Daten: Anzahl] der Tiere 
616; Anzahl der Unterlagen 8, UTZ 40 Std; Trockenliegezeit 29 Std; 
relative Feuchte 75%; 22°C; Auflebende 88,2+ 2,7%. Die Auflebe- 
werte liegen also (statistisch gesichert) zwischen denen fir G.a. und denen 
fiir Gel. 

Uber die Trockenlagerversuche bei 50—55, und 70—90% relativer 
Feuchte orientieren die in Abb. 17 eingezeichneten Punkte x und +; 
tiber konzentrierter H,SO, fiir 2,5—12 Std aufbewahrte (bei 60% relativer 
Feuchte getrocknete) Tiere lebten zu 15% wieder auf. 

€) Versuche mit Detritus. Detritus-Flocken aus den Kulturschalen 
bilden wahrend des Trocknens eine kolloidale, diinne Schicht, welche 
die Tiere kaum bedeckt. Zwei Versuchsreihen mit Tieren aus verschieden 
lange in Wasserzucht gehaltenen Mischkulturen hatten etwas uneinheit- 
liche Ergebnisse: Die erste Versuchsreihe (nach 4 Monaten Wasserzucht) 
ergab bei einer UTZ von 2 und 8 Std 13,2+ 2 und 6+ 2,6 .% Uberlebende 
(599 Tiere auf 19 Unterlagen). Die zweite Versuchsreihe (nach 12—15 
Monaten Wasserzucht) zeigte bei 27, 48 und 72 Std UTZ 6,7; 3,5 und 0,1 % 
Uberlebende (5539 Tiere auf 17 Unterlagen). Bemerkenswert ist, daf 

- in dieser zweiten Versuchsreihe die 822 Kontrolltiere (auf 3 Unterlagen) 


510 Ginter Linpav: 


Tabelle 2. T'rocknung auf anderen quellbaren und nichtquellbaren Unterlagen 
(Mischkultur ) 


Anzahl der 
Rotatorien 
und Unter- 
Jagen 


Unterlage und Trocknungsart 


1008 
398 
1369 


Auf Agar (2%) (Objekttrager) 

Auf Cellophanfolie 

In Tylose (5%) px 6 (Objekt- 
trager) 

Auf Filterpapierfasern (Uhr- | etwa 
glas) 500 

Auf Kieselgur (Objekttrager) 583 

Auf Glaspulver (Objekttrager) ae 

5 

Auf Seesand? in der Trock- | etwa 
nungskammer (Objekttrager) | 250 

Auf Seesand? bei Versuchs- | etwa 
raumbedingungen (Objekt- 700 
trager) 


1 Objekttragerglas. — 2 KorngroBe bis 750. — * 0—7 Uberlebende je 
Unterlage. 


UTZ = Unterlagentrocknungszeit ; TLZ = Trockenliegezeit. 


bei 60stiindiger UTZ 6,0% Uberlebende hatten! Ob hier das Trocknen 
in den stark konkaven Blockschalen eine gewisse Bedeutung hat, bleibt 
dahingestellt, ist aber unwahrscheinlich, da beim Trocknen mit Detritus 
zwischen den in Blockschalen und den auf dem Objekttrager getrock- 
neten Tieren kein gleichsinniger Unterschied besteht. Das Ergebnis 
steht im Gegensatz zu den auf 8. 509 mitgeteilten Befunden an allerdings 
weit groBerem Material (bei dem jedoch die UTZ kiirzer ist). ; 
Setzt man bei den Trocknungsversuchen mit Gel. oder G. a. den 
Proben Detritus zu, dann leben die Tiere regelmaBig in sehr verschie- 
denen aber héheren Prozentsatzen auf als ohne diesen Zusatz. Das gilt 
auch fiir das Lagern tiber konzentrierter H,SO, (vgl. Abb. 18 g und o). 
Dieser Unterschied ist statistisch gesichert. Vor dem endgiltigen :Kin- 
trocknen halten sich die Rotatorien fast regelmaBig im Detritus auf, 
der z.B. auf der Gel. Inseln bildet und zuletzt eintrocknet. Nach dem 
Wassern pflegen die im Detritus sitzenden Tiere am raschesten wieder 
aufzuleben. Es ist dabei nicht einmal anzunehmen, da& die Tiere den 
Detritus aktiv aufsuchen: Streut man zwischen die im Wasser auf dem 
Objekttrager kriechenden Rotatorien kleine Gel.-Kriimel, dann findet 
man nach dem Austrocknen an deren Randern die meisten Ténnchen 
angetrocknet (30—40% Uberlebende!). Hier werden die Tiere da- 


durch angesammelt, da sie mit dem zuriickweichenden Wasserfilm 
wandern. 
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II. Versuche mit osmotischem Wasserentzug 
1. Methode 


Die Rotatorien wurden in 0,5 mol. Rohrzuckerlésung (Merck) auf Uhrglaser 
pipettiert und bei Versuchsraumbedingungen getrocknet. Die Saccharose erstarrt 
dabei zu einer festen, nicht zerspringenden Masse. Zum Befeuchten wurde die 
Zuckermasse in reichlich Brunnenwasser wieder gelést und die Tiere in Zahlglasern 
nach mehr als 12 Std gezahlt. 


' 2. Ergebnisse 

Rotatorien, die man in hypertonische Rohrzuckerlésung gebracht hat, 
andern ihre Form ganz anders als solche, die sich in Brunnenwasser 
kontrahieren: In der 0,5 mol. Rohrzuckerlésung sieht die Halfte der 
Tiere schon nach 1—2 Std unregelmaBig geknittert aus. Die Tiere haben 
Kopf- und Fufteil zasammengezogen, sind aber nicht im ganzen kontra- 
hiert. Bringt man sie nach 4 Std in Brunnenwasser zuriick, dann sind 
sie meist sehr bald wieder aktiv. In einem Versuch mit 1726 Tieren in 
10 Schalchen itiberlebten 91,8--0,7%. 

In der genannten Zuckerlésung eingetrocknete Tiere bilden beim Ein- 
dicken der Lésung zunachst meist Tonnchen; diese schrumpfen dann 
gleichmaBig und werden wohl erst in der fest werdenden Masse abgeflacht; 
Volumenverlust und Starke der Abflachung wurden jedoch nicht ge- 
messen. Bei 60% relativer Feuchte 40 Std gelagerte Tiere tiberlebten 
zu 98-+1%, ebenso 240 Std gelagerte zu 34+3%. Bemerkenswert ist, 
daB Lagerung tber konzentrierter H,SO, wesentlich besser vertragen 
wurde als bei den anderen angewandten Trocknungsarten: 24 Std iiber- 
lebten 872%, 216 Std 52+4%, 360 Std 4+1%. 

Im Gegensatz zur Hypertonie wird destilliertes Wasser schlecht ver- 
tragen, obwohl die Tiere aus extrem salzarmem Wasser stammen: Die 
Tiere kontrahieren sich innerhalb 30 min alle, sterben aber bald, z.B. 
nach etwa 100 min 4,1--0,8% Uberlebende. Die Ténnchen sind hier 
prall und glatt und haben das gréBte gemessene Volumen. 


Ill. Das Aufleben der Rotatorien 

Die bisher mitgeteilten quantitativen Angaben beziehen sich alle 
auf Tiere, die nach einer gewissen Zeit — nach der sich die lebensfahigen 
von den toten oder tédlich geschadigten eindeutig unterscheiden lassen — 
_ausgezahlt worden waren. Das Wiederaufleben ist nun von 2 Gruppen 
von Faktoren abhangig: dem Schicksal der Tiere bis zum Wassern und 
den Bedingungen wahrend des Wasserns. 

DaB wiihrend des Quellens die Tiere Sauerstoff nétig haben, geht aus 
einem Versuch hervor, bei dem 210 Ténnchen auf Gel. kurz nach dem 
Wassern mit einem 18x18 mm Deckglas bedeckt wurden. Nur 3% der 
Tiere lebten auf, und zwar nur die am Deckglasrand liegenden. 
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Die Vorbehandlung, d.h. T'rocknen und Trockenliegen, hat nicht nur 
auf die Zahl der Uberlebenden sondern auch auf die Geschwindigkeit 
des Auflebens einen starken Einflu8, wie aus Abb. 19 ersichtlich ist. 
Hierzu ist zu bemerken, da8 nur voll ausgestreckte Tiere ausgewertet 
wurden, daB aber nach langerer Trockenliegezeit die auflebenden Tiere 
sich ja zunachst noch nicht gleich ganz ausstrecken, sondern nach dem 
ersten Strecken sich voriibergehend wieder zusammenziehen (vgl. S.501). 
So sind die Werte fiir diese Versuche mit den anderen nicht vollig ver- 
gleichbar. 
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Abb. 19. Auflebekurven von verschieden stark und lang in Gummi arabicum entwisserten 

Tieren (Habrotrocha) (18—23° C). Abszisse: Wasserungszeit in Stunden; Ordinate: % aus- 

gestreckte Rotatorien. Die den Kurven beigeschriebenen Zahlen bedeuten: % relative 

Feuchte beim Trocknen, Trockenliegezeit in Stunden, % Uberlebende, Anzahl der Unter- 
lagen (142 Tiere je Unterlage und Kurvenpunkt) 


Im allgemeinen wurden nur erwachsene Tiere beriicksichtigt. DaB 
auch Jungtiere aufleben, wurde wiederholt beobachtet. Die Abhdngig- 
keit des Auflebens vom Alter wurde aber nicht naher untersucht. 

Scharf getrocknete, tote Ténnchen quellen nach dem Wassern nur wenig 
auf und erscheinen dunkel. 

Nach léngerem Trockenlhegen tote Tonnchen waren einige Stunden 
nach dem Wassern langgestreckt und stark geknittert. Gelegentlich 
sah man auch die Zehen. Gegenitiber den iiblichen ,,Spindeln‘ toter 
Rotatorien unterschieden sie sich deutlich. 100 Tage bei ,,Raumver- 
haltnissen‘‘ trocken in G.a. gelagerte Rotatorien wurden nach dem 
Wassern auf das Verhaltnis der ausgestreckten toten Tiere zu den 
Spindeln oder Ténnchen durchgesehen. Von 473 Leichen waren nach 
24 Std 70% langgestreckt und geknittert. Wahrscheinlich sind die 
Laingsmuskeln und Retraktoren bei ihnen durch Autolyse zerstért. Ob 
diese Veranderungen im trockenen Tier nur vorbereitet werden und dann 
nach dem Wassern beschleunigt ablaufen, oder ob schon im noch trok- 
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kenen Tier der autolytische Abbau stattfindet, ist noch nicht bekannt. 
Beim Séugermuskel findet man jedenfalls bei der Gefrierlagerung (die 
mit der Trocknung viel Gemeinsames hat) ganz entsprechende Erschei- 
nungen (STEINER 1939). 

Merkwiirdigerweise schrumpfen die gestreckten Leichen nach einiger Zeit 
wieder. 80 Std nach Wasserungsbeginn waren von 200 Toten aus der oben ge- 
nannten Versuchsreihe 64% wieder nahezu kugelig oder tabaksbeutelférmig; dies 
aber wohl infolge postmortaler Veranderungen, welche mit den uns hier interes- 
sierenden Fragen nichts mehr zu tun haben. 


IV. MaBvergleiche 


Im nachstfolgenden Abschnitt wird iiber die Veranderungen berichtet, 
welche die Rotatorien wihrend einer Dauer-Wasserzucht von itiber 
90 Monaten erlitten. Hierfiir war unter anderem nétig, die Volumina 
der Tiere méglichst genau zu bestimmen. Da hierbei sich auch allgemein 
Bedeutsames ergab, sei auf diese Messungen kurz eingegangen. Auch 
fiir sie sind die umfangreichen Unterlagen der erwahnten Dissertation 
(Linpav 1957 und 1958) zu entnehmen. 

Gemessen wurden aktive — d.h. festsitzende, radernde Tiere — dann 
;, Quellt6nnchen‘‘ — d.h. zu Ténnchen kontrahierte Tiere, die noch kein 
Wasser durch Trocknen verloren hatten —, weiterhin trockene Ténnchen 
verschiedener Trocknungsart und schlieBlich wiederbefeuchtete, auf- 
gequollene Tonnchen. Fiir den Gréf8envergleich, der im folgenden Ab- 
schnitt behandelt ist, wurden die Quellténnchen wegen ihrer regelmaBi- 
gen Form herangezogen. Ihr Volumen wurde so bestimmt, da8 ihrem be- 
obachteten UmriB eine Ellipse ein- und eine Fa®form umschrieben wurde. 
Das Mittel aus dem Inhalt des sich ergebenden Rotationsellipsoids und des 
Fasses (vgl. Abb. 20 nebst Formel) wurde als angenahertes Ténnchen- 
volumen gewahlt. Fir die Volumenbestimmung der aktiven Tiere wurde 
ebenfalls die Fa-Formel verwendet. Wahrend fiir das Tonnchen- 
volumen und das Volumen der aktiven Habrotrochen die gleich groBe 
Wangen- und FuBansatzbreite als Endscheibendurchmesser d genommen 
werden konnte, wurde bei den aktiven Philodinen mit ihrem breiten 
Kopf fiir d das Mittel aus Wangen- und FuBansatzbreite gewahlt. Die 
Dicke der trockenen Ténnchen wurde geschatzt (vgl. 8.514). Ent- 
sprechend wurden auch Volumenbestimmungen an Hiern vorgenommen. 

Zur Messung der frisch kontrahierten Habrotrochen wurde deren Beob- 

-achtungsmedium mit einigen Tropfen Weinsaurelésung versetzt (py 2—3). 
Die Tiere wurden zwischen 5 und 30 min nach der Saurereizung gemessen 
und starben wahrend dieser Zeit alle. Sie bildeten sehr regelmaBige FaB- 
chen mit kreisrundem Querschnitt. 

Das Volumen in Brunnenwasser frisch kontrahierter Tiere wurde 
nicht bestimmt, hingegen das von auf Gel. frisch kontrahierten, lebenden 
Rotatorien, die noch kein Wasser verloren hatten. 
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Beim Ausmessen getrockneter Ténnchen fiel auf, daB sie beim Trocknen 
auf Gel. vor allem schmaler werden. Merkwiirdigerweise bekommen 
die auf Gel. getrockneten Ténnchen keine Lingsfalten auf der Oberseite, 
wihrend dies beim Trocknen auf Glas oder auf G.a. auf dem Objekt- 
triger so ist (vgl. Abb. 15). Beim Wiederaufquellen erreichen die Tonn- 
chen nicht mehr ihre urspriinglichen MaSe. Die MaBe der Ténnchen 
auf Gel. bei vollzogener Kontraktion, trocken und wiederbefeuchtet ver- 
halten sich wie 100:88,6:98,6 (Lange) und 100:84,5:96,6 (Breite). Die 
Differenz der Schrumpfung in beiden Richtungen ist gesichert. 

Weiterhin sind in G.a. getrocknete Tonnchen signifikant kiirzer und 
schmaler als auf Gel. getrocknete Tiere und werden beim Quellen bei 
100% relativer Feuchte nicht oder kaum langer und breiter. Auf Gel. 
verhaltnismaBig schnell, aber nicht im Luftstrom getrocknete Rota- 
torien haben einen elliptischen UmriB (vgl. Abb. 6); langsam auf Gel. 
getrocknete sind hingegen langer und breiter und mehr kreisrund (vgl. 
Abb. 7). Dabei weichen Liangen und Breiten der auf Gel. in 37 und 
225 min getrockneten Ténnchen signifikant voneinander ab. Auch fiir 
160 und 225 min besteht ein signifikanter Unterschied. Mit zunehmender 
Ténnchentrocknungszeit wird also die Umrifflaiche gréBer und die Dicke 
kleiner. In 3—4 Std getrocknete Ténnchen weisen die groBte iberhaupt 
gemessene Umrifflache auf; sie verhalt sich zur kleinsten Flache auf 
Gel. wie 100:68,2 (mittlere Flachen) und zur mittleren Flache fiir G.a. 
wie 100:64,2 (vgl. Abb. 20). Die Flache ist sogar gréBer als die von auf 
Gel. frisch kontrahierten Tieren. Die aus den Mittelwerten berechnete 
Flache von auf Gel. getrockneten Ténnchen verhalt sich zu der ent- 
sprechenden von in G.a. getrockneten wie 100:91,0. Auf Gelatine sind 
also die Ténnchen stirker abgeflacht als in Gummi arabicum. 

Da auf Gel. getrocknete, lebende Ténnchen beim Wassern schon 
sehr bald von ihrer Unterlage abspringen, kann man durch Umdrehen 
und Hochkantstellen der flottierenden Ténnchen mit der Nadel ihre 
Dicke bei einer noch verhaltnismafig geringfiigigen Volumenzunahme 
messen. Unter Verwendung solcher Werte wurde die Dicke der normal 
auf Gel. getrockneten Ténnchen auf 9,6 uw geschitzt. Das Volumen: der 
Trockenformen wurde dann als Inhalt eines Ellipsoides mit ungleichen 
kleinen Achsen berechnet. 

In G.a. getrocknete, lebende Ténnchen sind in dem Kolloid so fest- 
gelegt, daB sie erst eine ganze Zeit nach dem Wasserungsbeginn um- 
gedreht werden kénnen. Dann sind sie aber auch schon ziemlich ge- 
quollen. In diesem Fall wurde die Dicke an toten, weit langsamer quel- 
lenden Ténnchen geschatzt. Die so ermittelte Dicke war 14 y; sie ent- 
spricht der halben Dicke der schwach gequollenen, toten Ténnchen. 
Dies gilt fiir auf dem Uhrglas in G.a. getrocknete Tiere. Die Dicke der 
in G.a. auf dem Objekttrager getrockneten verhalt sich zu jener wie 
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62,1:100. Einen Uberblick iiber die AusmaBe der aktiven Tiere und 
der Quell- und Trockenténnchen gibt Abb. 20. Die entsprechenden 


70,9 


Abb. 20. Volumina yon Habrotrocha constricta DuJ.: 1 aktiv; 2 Quellt6énnchen; 3 Iuft- 

trocken in Gummi arabicum; 4 und 5 auf Gelatine, verschieden stark abgeflacht. Uber 

den kontrahierten Tieren deren Querschnitt; die Zahlenangaben bedeuten Volumenprozente 
der aktiven Tiere 


Abb. 21. 1 Philodina roseola EHRENBERG (Coronabreite 42—44 uw, Sporenabstand 21 yp, 
Mastaxliinge 14—15 “); 2 Habrotrocha constricta DUJARDIN (Coronabreite 23—25 uw, Sporen- 
abstand 14—16 w, Mastaxliinge 8—10 ~) (nach etwa 70 Monaten Wasserzucht) 
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Volumina verhalten sich wie 100:70,9:7,7. Der Gesamtvolumenverlust 
betragt beim Trocknen also 92,3% des Volumens der aktiven Tiere. 

Was man eigentlich gerne feststellen méchte — namlich, wieviel Was- 
ser das Plasma der Tiere verliert — ist aus all diesen Daten nicht zu er- 
sehen, weil die Rotatorien ja sehr viel Leibeshéhlenflissigkeit und auBer- 
dem viel Fliissigkeit in ihrem Darm haben, Deshalb wurden entspre- 
chende Versuche auch an Hiern angestellt (vgl. S. 516), bei denen aller- 
dings wieder andere Schwierigkeiten auftreten, die das Bild verschleiern. 

Die in diesem Abschnitt bisher 
mitgeteilten Ergebnisse beziehen 
sich alle auf Tiere, die etwa 28 Mo- 
nate in Dauer-Wasserzucht gehalten 
worden waren — entsprechend dem 
Punkt I der Abb. 23. 

Nach 70 Monaten Wasserzucht 
wurden aber auch noch die beiden 
Rddertierarten genauer miteinander 
verglichen: Beim Radern verkiirzt 
sich Habr. um 27%, Phil. um 38% 
ihrer Korperlange im maximal ge- 
Abb. 22. Hier von Habrotrocha constricta streckten Zustand. Langen und 
Dus. iI normal in Brunnenwasser ge- ‘ ie : 2 
quollen; 2 lufttrocken in Gummi arabi- Breiten der radernden Tiere weichen 
cum (auf dem Objekttrager). Uber 2. ist signifikant voneinander ab. Pail. 
der Querschnitt eingezeichnet. Hikern 

als helle Scheibe sichtbar ist radernd gedrungener als Habr. 

Das Volumen der aktiven Habro- 

trochen betragt 84,5% des Volumens der aktiven Philodinen. Indessen 

stimmen Lingen und Breiten der Trockenténnchen tiberein. Uber 

die MaBe der radernden Tiere (nach 70 Monaten Wasserkultur) unter- 
richtet auch die Legende der Abb. 21. 

Kier von Habrotrocha wurden in folgender Weise gemessen: Nach 
dem Trocknen in G.a. bei Versuchsraumbedingungen liegen 24 Std oder 
spaiter nach dem Wassern immer zahlreiche Hier zwischen Detritus- 
flocken oder am Boden der Glaser. Sie sind annahernd Rotations- 
ellipsoide, meist ohne die sonst fiir Habr. bezeichnenden Buckel. Der 
Hikern liegt in der Mitte (vgl. Abb. 22, 7). Gemessen wurden Kier, die 
4—5 Std vorher so abgelegt worden waren. Beim Trocknen wird das 
Kiplasma undurchsichtig und lést sich stellenweise von der langs- 
gefurchten Eischale ab (Abb. 22, 2). Der Eikern wird kleiner. Die Ei- 
lange nimmt beim Trocknen nicht ab; wohl aber die Breite. 

Um die Dicke der trockenen Kier méglichst genau zu schatzen, 
wurde in G.a. auf dem Objekttrager getrocknet. Dabei flachen sich die 
Kier — ahnlich wie die Ténnchen — stark ab, bleiben aber Ellipsoide. 
Als Dicke wurden 7—9 wv geschitzt. Das Eivolumen in Wasser verhalt 
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sich also zum Trockenvolumen wie 100:13,1. Bei 18°C und 75% rela- 
tiver Feuchte betrigt der Volumenverlust demnach zwischen 83 und 
87%. Da der Lipoidanteil der Hier, deren Dotter fein verteilt ist (Rz- 
MANE) unbekannt ist, kann man iiber den Austrocknungsgrad des wasser- 
dispersen Anteils des Hiplasmas ebensowenig Genaues aussagen wie 
tiber den des Plasmas der differenzierten Tiere. 


Kine Uberschlagsrechnung unter Verwendung des Kiplasmawertes ergab fiir 
die Trockenténnchen 15—20% Wassergehalt, fiir Quellténnchen 11—31% ihres 
Volumens an EinschluBwasser. 


Y. Der Einflu8 ununterbrochener Wasserzucht auf die Versuchstiere 


Wie schon gesagt, wurden die quantitativen Daten tiber Resistenz 
und Kérperabmessungen in dieser Untersuchung an Tieren gewonnen, 


Abb. 23. EHinflu® der Dauer-Wasserzucht auf Habrotrocha constricta Dus. Abszisse: Zeit 

der Wasserkultur (Monate). Ordinate: Links: % Uberlebende bzw. Volumina der 

aktiven Tiere in Prozent des Ausgangswertes. O Uberlebende nach Trocknung in Gummi 

arabicum unter Versuchsraumbedingungen bei 70—85% relativer Feuchte. @ ebenso, je- 

doch bei 50—60% relativer Feuchte; © Volumina der aktiven Tiere; * wegen Messung 
junger Tiere abweichender Wert (1330 Tiere je Kurvenpunkt) 


die dauernd in Wasser geziichtet waren; in der freien Natur kommen die 
beiden verwendeten Arten jedoch besonders in Moos vor, wo Zeiten 
aktiver Lebenstatigkeit und solche latenten Lebens ziemlich haufig 


wechseln. 

Schon der Vergleich der GréBenangaben, die man in der Literatur 
- findet (vgl. Linpav 1957, S. 85) weist darauf hin, daB die GréBen- 
modifikationen unter ,,Standortbedingungen“ stark sein mitissen. Ent- 
sprechendes gilt auch fiir die Angaben jener Autoren, welche die betref- 
fenden Arten in Wasserzucht gehalten haben. Da eine statistische Prii- 
fung der Werte darauf hinzudeuten schien, daB die Tiere bei Dauer- 
Wasserzucht kleiner werden als in den Moospolstern, wurden Tiere aus 
Dauer-Wasserzuchten von Habr. nach verschieden langen Zeiten der 
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Kultur (29, 56, 70 und 91 Monaten) ausgemessen. Wahrend der Vergleich 
des Trocken- und des Quellténnchenvolumens keine statistisch gesicher- 
ten Unterschiede ergab, gilt das fiir das Volumen der aktiven Tiere. 
In Abb. 23 sind die Mittelwerte der verglichenen Volumina aufgetragen 
(vgl. Linpav 1958). 

In der gleichen Abbildung finden sich auBerdem die Mittelwerte fir 
Trockenresistenz-Bestimmungen nach verschieden langer Kulturzeit. 
Aus ihnen ergibt sich, daB die Trockenresistenz mit der Dauer der 
ununterbrochenen Wasserzucht abnimmt. Um keine unerlaubte Ver- 
allgemeinerung auszusprechen, sei hier betont, daB diese Wirkung fir 
die auf 8.492 beschriebene Zuchtweise gilt, bei welcher zwar die Ver- 
mehrung iiber Jahre hinaus gesichert war, bei der aber irgendwelche 
Mangelerscheinungen die Vitalitaét der Tiere doch herabgesetzt haben 
k6onnen, ohne daB dies unmittelbar mit ihrem ununterbrochenen Wasser- 
leben zu tun zu haben braucht. Zum mindesten ist es nicht gelungen, 
die Resistenz der aus den besagten Dauer-Wasserzuchten stammenden 
Tiere durch ,,Hartung“ (eingeschobene Trockenliegezeiten) zu erhéhen 
(Linpavu 1958)+. 


D. Versuche zur Priifung der Temperaturresistenz 
1. Methode 


a) Kalteversuche. Als Behalter, in denen die Tiere den Versuchstemperaturen 
in Kaltebadern ausgesetzt wurden, dienten Reagenzglaser (8 mm @ ; 100 mm lang) 
mit Gummi-VerschluBhiitchen (7mm @; 50mm lang). Das Gummi der Ver- 
schluBhiitchen war physiologisch soweit unbedenklich, da8 es monatelang in den 
Rotatorienkulturen liegen konnte, ohne diese merklich zu stéren. Fiir die Versuche, 


1 Anmerkung. Nach Abschlu8 der Hauptuntersuchungen wurde noch einmal 
nachgepriift, inwieweit die Angaben iiber die hohe Resistenz der Wildfange stimmen 
(Linpav 1958). Hierzu dienten Proben von Habrotrocha constricta aus kleinen 
Polsterpflanzen, die am Gatschkopf bei Landeck (Tirol) in 2700m iiber NN 
gesammelt worden waren; auBerdem solche aus Laubmoosen vom Galzig bei St. 
Anton (Arlberg) aus 2100m Héhe iiber NN. Die Pflanzen vom Gatschkopf 
waren staubtrocken bei etwa 30—50% relativer Feuchte. Auch die Moose waren 
getrocknet. 

Das Substrat wurde bei 50—90% relativer Feuchte und 13—22° C im Zimmer 
dunkel gelagert und zur Nachschau mit Brunnenwasser gewissert. Nach 7 und 
9 Monaten Trockenliegezeit lebte nach 3—3!/, Std Wasserungszeit bei 17—21° C 
Habrotrocha wieder auf. (Herrn Kaplan J. Donner, Wien, danke ich herzlich fiir 
die Bestimmung der Tiere.) 

In einer anderen Versuchsreihe wurden die Habrotrochen aus dem gewasserten 
Moos isoliert und nach 5 und 6 Monaten Trockenliegezeit in G.a. bei 50—70% 
relativer Feuchte und 13—21°C wieder gewassert. Es lebten zahlreiche Tiere 
wieder auf. Die Auflebezeit bei 19°C betrug 3—4!/, Std. Auch andere in den 
Proben befindliche Radertierarten, Tardigraden und Nematoden iiberstanden diese 
Trockenliegezeit. Die aus den Moosen und Polsterpflanzen erhaltenen Habrotrochen 
konnten seither — 9 Monate — wie die alten Kulturen in Wasser gehalten werden. 


Widerstandsfahigkeit von Moosrotatorien 519 


bei denen aktive Rotatorien in Wasser den Gefriertemperaturen ausgesetzt wurden, 
kamen diese wegen der Bruchgefahr (durch Eis) in die Hiitchen, fiir die iibrigen 
Versuche in die Glaschen. Als Kaltebad diente eine Sole-Eismischung. Zwei 
Temperaturen wurden angewandt: —15+1°C und —4+0,5°C. 

Beim Abkiihlen der aktiven Tiere in Wasser befanden diese sich in 1 cm? 
Brunnenwasser; die Temperatur von —15°C war in 12 min erreicht. Zum Auf- 
tauen wurden die Tierbehalter dem Kaltebad entnommen, und das Eis als Stab- 
chen aus dem Hiitchen in Zahlglaser gedriickt. Nach 12—24 Std wurden die 
Tiere ausgezahlt. 

Fiir das Abkiihlen verschieden stark getrockneter Tiere wurden diese zunachst 
auf Cellophanfolie in G.a. bei ,,Raumverhdltnissen‘‘ getrocknet und dann ver- 
schieden lang in die feuchte Kammer gebracht. Die Scheiben mit dem trockenen 
oder befeuchteten G.a. wurden nach Abschneiden der iiberstehenden Cellophan- 
folie zusammengerollt und in die Reagenzglaser gesteckt. Nach versuchsgemaBer 
Kalteeinwirkung wurden die Unterlagen den Réhrchen entnommen und nach der 
tiblichen Zeit ausgezahlt. 

Entsprechend wurden aktive Rotatorien mit 1 cm? nassem Mooshacksel in die 
Rohrchen gebracht und abgekiihlt. Auftauen bei Zimmertemperatur in Luft, 
wobei die Rohrchen 30 min auf einem Tuch lagen. 

Beim Schnelltauen der Tiere kamen die Réhrchen aus der Sole sofort in ein 
Wasserbad von +18 oder + 35°C. 

b) Erwarmungsversuche. In G.a. gebettete Tiere, die in der friiher beschriebenen 
Weise auf den gewiinschten Trocknungsgrad gebracht worden waren, kamen — 
wie soeben beschrieben — auf Cellophanfolie in die Reagenzréhrchen; oder die 
Bettung geschah auf Gel. auf vorgeritzten 18 x 18 mm Deckglasern, die dann durch- 
gebrochen wurden, so daB sie in die Réhrchen geschoben werden konnten. 

_ Entsprechend den Kalteversuchen kamen aktive Rotatorien in 0,5 cm? Wasser 
in die Reagenzglaser. 

Wahrend der 5 min langen Temperaturexposition standen die Réhrchen in 
einem auf ++ 0,25°C genauen, geriihrten Wasserbad. Danach kiihlten die Rohr- 
chen in Luft bei Zimmertemperatur ab, und die Tiere wurden, wie oben beschrieben, 
ausgezaihlt; und zwar die auf Gel. gewasserten Tiere nach 12—24 Std, die in G.a. 
befeuchteten nach 22—28 Std, die aktiven nach 6 Std. Je Einzelversuch wurden 
etwa 120 Tiere verwendet. 


2. Ergebnisse 

a) Kalteversuche. In Brunnenwasser aktive Habr. konnten bei —4°C 
iiber 10 Std ohne Schaden unterkiihlt werden. Nach dem Wieder- 
anwarmen waren sie zunachst unvollkommen kontrahiert, bewegten sich 
aber bald wieder normal. Sowohl bei —4°C wie bei —15°C starben 
die Tiere, falls sich Eis bildete, gréBtenteils. Nach dem Ausschmelzen 
aus dem Eis waren die toten Rotatorien haufig unvollkommen zusam- 
~ mengezogen und schlaff und wurden nach etwa 2 Std lang und spindel- 
formig. In nassem Mooshiicksel auf —15°C gebrachte, aktive Tiere 
erlitten das gleiche Los. 7 

Lufttrockene Ténnchen, auch wenn sie in der feuchten Kammer bei 
100% relativer Feuchte wiederbefeuchtet waren, vertrugen den Auf- 
enthalt bei —15° C indessen out. Zwischen solchen, die mit 55—65%, 
und solchen, die mit 100% relativer Feuchte im Gleichgewicht standen, 
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konnte z.T. kein Unterschied gefunden werden, wie Abb. 24 zeigt. Y0tagige 
Trockenliegezeit bei —15°C wurde sogar besser vertragen als ebenso 
lange bei +13 bis + 19° C (vgl. Abb. 25). Bei der Frosttemperatur gab es 
in dieser Versuchsserie keine Verluste (auSer denen beim Eintrocknen). 


700 


o 


Abb. 24. Resistenz verschieden stark in Gummi arabicum entwisserter Habrotrochen 

bei —15°C. Abszisse: Lagerzeit (Tage); Ordinate: % Uberlebende. O Nach dem Trocknen 

19—25 Std bei 100% relativer Feuchte befeuchtet. @ Bei 55—65% relativer Feuchte und 

+18°O getrocknet und nach 24 Std Trockenliegezeit der Kiilte ausgesetzt (126 Tiere je 
Unterlage und Punkt) 


Auch kurze Zeit gewtisserte Habrotrochen, die vorher unter ,,Normal- 
bedingungen“ (vgl. 8. 493) getrocknet worden waren (Trockenliegezeit 
24 Std), iiberlebten: In einer Probe wurden die Versuchsobjekte 7 min 


-_ 
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Abb. 25. Trockenlagerung in Gummi arabicum bei verschieden hoher Temperatur (Habrotro- 
cha). Abszisse: Trockenliegezeit (Tage). Ordinate: % Uberlebende. 1(@) Bei + 16°C und 60 % 
relativer Feuchte auf dem Uhrglas getrocknet (Unterlagentrocknungszeit 26—36 Std) und 
bei +13 bis + 19°C und 50—65 % relativer Feuchte gelagert. 2 (O) bei + 12°C und 60 % 
relativer Feuchte auf Cellophanfolie getrocknet (Unterlagentrocknungszeit 18—22 Std) 
und nach 28 Std Trockenliegezeit bei —10 bis —15° C gelagert (233 Tiere je Punkt) 


nach dem Wassern mit dem Umgebungswasser bei —15° C eingefroren 
und 24 Std gelagert. Es iiberlebten 6%. Hine andere Probe, die 10 min 
gewassert worden war, ergab 12% Uberlebende. 

Im Wasserbad schnell erwirmte Trockenténnchen vertrugen auch den 
mehrmaligen Wechsel zwischen —15 und + 18°C oder zwischen —15 
und + 35°C gut (bei bis zu 22mal Temperaturwechsel 70—93% Uhber- 
lebende), falls sie lufttrocken waren. Die bei 100% relativer Féeuchte 
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wiederangefeuchteten vertrugen die gleiche Behandlung zwar bei dem 
Wechsel zwischen —15 und +18°C ebensogut (mit 93%), bei dem 
Wechsel zwischen —15 und + 35° C jedoch weit schlechter (2—6maliger 
Wechsel: 48—71% Uberlebende). 

b) Erwirmungsversuche. Unerwartet hoch waren schon die Verluste 
bei ,,médpig hohen‘« Temperaturen: Wurden die Tiere bei + 34 bis + 35° C 
und bei 70—80% relativer Feuchte auf Gel. getrocknet (Unterlagen- 
trocknungszeit etwa 4 Std), dann starben schon die meisten (8,8 +2,8% 
Uberlebende). Lagerung bei derselben Temperatur und Luftfeuchte 
ergab noch weitere Verluste (10 Std 
7% ; 33 Std 1%; 45 Std 5% ; 57 Std 
1% ; 81 Std 5%). Auch wenn auf Gel. 
unter Versuchsraumbedingungen 
getrocknet und hernach bei 70% 
relativer Feuchte und 32° C gelagert 
wurde, tiberlebten nur wenige Tiere 
(24 Std 3%; 51 Std 1,2%). Hine 
entsprechende Versuchsserie mit in 
G.a. eingebetteten Toénnchen muBte 
leider aus technischen Griinden ab- Abb. 26. Resistenz gegentiber hohen Tem- 

¥ peraturen bei osmotischem Wasserentzug 
gebrochen werden. Ihre Ergebnisse (Mischkultur). Abszisse: Temperatur ° C; 
konnten nicht ausgezahlt, sondern Ordinate: % Uberlebende. 1 (@) Aktiv 

; ’ in Brunnenwasser; 2 (O) in ?/, mol. Rohr- 
nur grob geschitzt werden. Erwar-  zuckerlisung (63 Tiere je Kurvenpunkt) 
tungsgemaB war hier der Anteil 
tiberlebender Tiere gréBer. Von den Tieren, die bei +-30°C und 60% 
relativer Feuchte 36 Tage lang gelagert worden waren, tiberlebte etwa 
die Halfte. 

Hohe Temperaturen, d.h. solche tiber 37° C, wurden auf ihre Wir- 
kung so gepriift, daB die Versuchstiere ihnen jeweils 5 min lang aus- 
gesetzt wurden. Aktive Tiere einer Mischkultur starben wahrend dieser 
Zeit zu 50% etwa bei 42°C, in einer anderen Versuchsreihe bei 30 sec 
Aussetzungsdauer (vgl. Abb. 26, @) bei 48—49°C. Osmotischer Wasser- 
entzug erhohte die Warmewiderstandsfahigkeit (vgl. Abb. 26, o) merklich. 

Ténnchen, die in G.a. bei 18—23°C und 60% relativer Feuchte 
getrocknet worden waren, hatten bis zu 60° C kaum Verluste; bei 64° C 
iiberlebten in den einzelnen Proben 33 und 55%; bei 66°C 21; 5; 12; 
7 und 1%; bei 68°C 4; 0 und 4%; und iiber 68°C 0%. Demgegeniiber 
vertrugen 26 Std bei 100% relativer Feuchte wiederbefeuchtete Ténn- 
chen Hitze weit schlechter: Bei 45° C waren es etwa 25% Uberlebende; 
bei 48° C nur noch einzelne; tiber 48° C waren alle tot. Die angegebenen 
Prozentsatze beziehen sich auf 85% Lebende=100 (d.h. Uberlebens- 
wert unmittelbar nach dem Trocknen). In anderen Versuchen mit 
- auf Gelatine liegenden Ténnchen waren die Prozentzahlen bedeutend 
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niedriger; der Vergleich zwischen den mehr und den weniger ent- 
wasserten Tonnchen fallt jedoch ganz entsprechend aus. 

Es ist bemerkenswert, daB die Wiederauflebezeit, nachdem die Tiere 
erwarmt gewesen waren, linger ist, als bei den nicht erwarmt gewesenen 
Tieren: So waren z.B. bei Tieren, die zunachst in G.a. bei 60% relativer 
Feuchte getrocknet und dann auf 66° C erwairmt worden waren, die Auf- 
lebeprozente 22 Std nach dem Wassern 3%, 44 Std 7% und 63 Std 12% 
(vgl. hierzu die Abb. 19). Diese Beobachtung stimmt gut mit den 
Beobachtungen anderer Autoren an Rotatorien und anderen Objekten 
tiberein (vgl. Linpav 1957). 


E. Besprechung der Ergebnisse 
I. Trockenresistenz 


Die Verwendung kolloidaler Bettungsmittel beim Eintrocknenlassen 
und Trockenlagern der Rotatorien la8t einige Faktoren deutlich werden, 
welche die Trockenresistenz der Rotatorien mitbestimmen. Sie lassen 
sich vielleicht so einteilen: 

1. Die kolloidale Feinstruktur der Zellen leidet wohl hauptsachlich 
durch zu starken Wasserentzug und durch zu langes Verharren im ge- 
trockneten Zustand. Beide Eingriffe wirken gleichsinnig und begiinstigen 
den Abbau der normalen Quellfahigkeit der Zellkolloide, die zunachst 
,» verbacken‘‘ und anschlieBend denaturieren. Die Temperaturabhangig- 
keit dieser anschlieBenden chemischen Vorginge driickt sich jedenfalls 
in der Temperaturabhangigkeit der Lagerungsfahigkeit aus, soweit nicht 
ein — zwar sehr geringer — Stoffwechsel als mitbegrenzender Faktor 
im Spiele ist (Literatur bei Scommpr, PrieoN und WEceLaRSKA). 

2. Die kolloidale Grobstruktur und die mikroskopische Struktur der 
Zellen wird durch rasches Trocknen sowie durch starke Verzerrung der 
Kérperform (starke Ténnchenabflachung) angegriffen. Hierdurch ist 
verstandlich, daB die Schiiden der Ténnchenabflachung teilweise aus- 
geglichen werden kénnen durch langsames Eintrocknen — und umgekehrt 
schnelles Kintrocknen bei geringerer Ténnchenabflachung eher vertragen 
wird; denn das langsamere Kintrocknen erméglicht es, die Organe und 
deren Teile so zurechtzuriicken, daB die Kleinstmégliche Zerrung zu- 
stande kommt. Es ist ohne weiteres einleuchtend, da8 die unter 2. ge- 
nannten Erscheinungen auch vom MaB des Wasserentzuges mitbetroffen 
werden; denn durch sie wird auch die Ténnchenabflachung sowie die 
Gesamtschrumpfung bedingt. 

3. Die Wiederherstellung des aktiv lebensfihigen Organismus bendtigt 
Energie. Zum Aufleben ist Sauerstoff notig. Es ist wahrscheinlich, da8 
dieser vor allem fiir die Wiederherstellung der unter 1. erwahnten nor- 
malen Quellfahigkeit nétig ist. 
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Vergleicht man diese Punkte mit dem, was von Pflanzen und Bak- 
terien bekannt ist, dann ist wohl hauptsachlich auf Punkt 2 hinzuweisen; 
denn hierin unterscheiden sich — zum mindesten graduell — die Rota- 
torien von den nicht-tierischen Anabionten. Die Erhaltung der hoch- 
differenzierten Organe ist jedenfalls eine lebenswichtige Leistung, die 
dadurch begiinstigt wird, daB die Radertierchen ,,Ténnchen‘ bilden, 
also eine Kérperform annehmen, bei der — noch bevor das eigentliche 
Eintrocknen beginnt — die Organe méglichst spannungsfrei gepackt 
sind. AuBerdem wirken sich der syncytiale Bau der Eingeweide und 
die geringe KorpergréBe giinstig aus. 


Immer noch offen bleibt die Frage nach den inneren Ursachen des 
Unterschiedes der Trockenresistenz der Wildfange und derjenigen der 
in Wasserzucht gehaltenen Tiere. Zwar gelang es uns ja, die Wider- 
standsfahigkeit durch jahrelange Wasserzucht signifikant herabzusetzen 
(vgl. Abb. 23); das Umgekehrte, nimlich die Resistenz durch Zwischen- 
trocknungen wieder hinaufzusetzen, gelang jedoch nicht; es gab keine 
»Abhartung (Linpav 1958)! Alle bisherigen Erklarungsversuche tiber 
die plasmatische Trockenresistenz bei Moosbdelloiden sind allgemeine 
Vermutungen. Zwar kann man sich recht plausible Vorstellungen machen 
tiber mégliche kolloidale Veranderungen; solche sind aber sogar bei so gut 
untersuchten Objekten wie den Pflanzensamen und den mehr oder 
minder trockenresistenten Phanerogamen nur unbefriedigend gestiitzt 
(vgl. Liypav 1957). In diesem Zusammenhang sei auch auf die Tatsache 
hingewiesen, da auch nach jahrelanger Wasserzucht unsere Versuchs- 
tiere trockenresistente Eier legten (Linpavu 1958). Den Unterschied 
in der Resistenz zwischen den in Moospolstern wohnenden Wildlingen 
und den in gleichférmiger Schalenkultur gehaltenen Zuchttieren darf man 
jedenfalls nicht nur in rein physikalischen Faktoren suchen. Ernahrungs- 
rhythmus und -qualitaét, Sauerstoffversorgung, értliche pg-Schwankun- 
gen, vielleicht auch besondere Schutzstoffe, die von Biotop-Partnern 
geliefert werden, kénnen fiir die hohe Resistenz der Wildlinge mit- 
verantwortlich sein. Uber all das wei8 man aber noch kaum etwas. 


II. Temperaturresistenz 


Die Ergebnisse der Versuche mit hohen und niederen Temperaturen 
ergaben nichts, was grundsitzlich tiber schon Bekanntes hinausginge: 
Wasserentzug steckt die Grenzen des Uberlebens in beiden Richtungen 
hinaus. Optimal getrocknete Tiere vertragen auch die héchsten und 
niedersten Temperaturen, die angewandt wurden, am besten. Auch die 
Tatsache, daB nach starker Erwaérmung das Wiederaufleben linger dauert 
als bei Tieren, die unter optimalen Temperaturen trocken gelegen hatten, 
paBt gut zu dem, was man von Pflanzensamen kennt. 

35* 
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F. Okologische Bemerkungen 

Bei der Betrachtung der Bedingungen, denen die Moosrotatorien am 
natiirlichen Standort unterworfen sind, gehen wir vom Beispiel der 
Schattenmoosgesellschaft des Mischwaldes aus (nach Herzoe), das fiir 
unsere Versuchstiere am nachsten liegt. 

Trocknung. Moos ist im allgemeinen in seiner Wasserversorgung auf 
Regen oder Tau angewiesen, die es von oben her benetzen. Nach Ver- 
dunsten des auerhalb der Zellen fliissigen Wassers bleibt der Wasser- 
gehalt der Pflanzen mit der umgebenden Luftfeuchte im Gleichgewicht. 
Beim Austrocknen isolierter Polster néhert er sich asymptotisch dem 
Gleichgewicht, das fiir die relative Feuchte der das Polster umgebenden 
Luft gilt. Der Feuchte-Ausgleich dauert bei dichten Polstern, auch wenn 
sie isoliert sind, jedoch ziemlich lange. Bei Polstern am Standort kommt 
hinzu, daB die Erde unter ihnen dauernd Wasserdampf nachliefert, so 
daB im Polster die relative Luftfeuchte nur ganz langsam sinkt. Im 
Innern des Polsters herrschen also analoge Bedingungen wie im Innern 
eines Kolloids. (Das hatte uns ja auch dazu veranlaBt, das Kintrocknen 
der Rotatorien in Kolloiden zu verfolgen.) An dem hier betrachteten 
Standort der Moose kommt noch hinzu, daB es im Wald mit seinen stark 
verdunstenden Blattern meist annahernd windstill ist, so daB im Durch- 
schnitt 95—98% relative Feuchte am Boden gemessen wird (STOCKER, 
WALTER). Dies alles wirkt zusammen, um die Verdunstung tropfbaren 
Wassers im Moospolster zu bremsen und das an sie anschlieBende Ent- 
quellen der Moose und der zwischen ihnen lebenden Organismen eben- 
falls zu verlangsamen. 

Die Zeit, wahrend der tropfbares Wasser in den Moosrasen vorhanden 
ist, hangt in unserem Lande hauptsachlich von der Haufigkeit der Nieder- 
schlage ab. Hinzukommt in den héheren Lagen der Gebirge (aus denen 
unsere Versuchstiere auch stammen) der Nebel, der den dortigen Waldern 
auch das Gepriige von Nebelwaldern geben kann. Je nach Wetter sind 
die Perioden aktiven Lebens also recht unterschiedlich; denn die im 
Moos lebenden Rotatorien weichen der Austrocknung ja nicht einmal 
innerhalb des Moosrasens aus, d.h. sie fliehen nicht etwa zum Boden 
hin, wenn der obere Teil der Moospflinzchen seine Wasserhiille verliert. 
Sie werden das in den meisten Fallen schon deshalb gar nicht kénnen, 
weil der Wasserfilm auf den Moosblattchen und -stémmchen beim Trock- 
nen regelmaBig zerreiBt, so daB den Tieren der Weg verlegt wird. Hier- 
mit tibereinstimmend fand DoBErs beim Wassern trockener Moospolster 
auch an den oberen Teilen der Pflinzchen viele Rotatorien. 

Bei Moosen, die an Stellen wachsen, welche den atmospharischen 
Wechseln starker ausgesetzt sind (Felsen, Dacher, Dachrinnen) handelt 
es sich meist um sehr dichte Polster, die von ebenso dichten, mehr oder 
minder humifizierten Schichten unterlagert sind. Auch hier wird die 
Austrocknung, selbst bei starker Sonnenbestrahlung, stark verzogert. 
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Da unsere Versuchstiere nicht von solchen Standorten stammen, gehen 
wir auf diese extremen Standortbedingungen nicht ein. 

Die im Moospolster langsame Wasserabgabe ist fiir das Uberleben 
der Tiere jedenfalls ebenso giinstig wie das Vorhandensein von Detritus, 
welcher die Ténnchenabflachung vermindert. Schnelle Benetzung ist, 
wie sich in unseren Versuchen gezeigt hat, ungefahrlich. Sehr schadlich 
ist es fiir die Rotatorien hingegen, wenn sie haufigem und starkem 
Feuchtewechsel ausgesetzt werden, ohne da8 der Ruhezustand ganz auf- 
gehoben wird. Weiterhin werden die aktiven Tiere durch wiederholtes 
Trocknen sehr geschadigt. SchlieBlich bekommt es, nach unseren Ergeb- 
nissen zu schlieBen, den Bdelloiden sehr schlecht, wenn sie bei Tempera- 
turen tiber 35° C getrocknet werden und trocken liegen. Auf der anderen 
Seite wird ihr Leben aber auch durch dauernden Regen sicher bedroht, 
der ahnlich wie destilliertes Wasser wirken mu8. In diesem Fall ist es 
wahrscheinlich, daB sich die Tiere von ihrem Sitzplatz loslésen und 
herunterschwemmen lassen, so daB sie in die salzreicheren, tieferen 
Schichten gelangen, aus denen sie spater wieder nach oben zuriick- 
wandern. 

Temperatur. Legt man wieder die Erfahrungen an den Wasser- 
Zuchttieren zugrunde, dann kommt man zum Schlu8, daB besonders 
schadlich sich Frost bei Nasse auswirken muB8, wahrend trockenes Frost- 
wetter oder Frostwetter mit vorausgehendem trockenem, frostfreiem 
Wetter nur geringe Verluste bringt. Zudem werden mafige Frost-Luft- 
temperaturen — also solche nicht unter —5° C — kein Eis in den Toénn- 
chen auftreten lassen. 

Sonstige Faktoren. Bei all solchen Vergleichen zwischen den Ergeb- 
nissen unserer Resistenzversuche und den in viel geringerem Mae quan- 
titativen Beobachtungen an ,,Wildtieren“’ mu man beriicksichtigen, 
da8 auch deren Resistenz Grenzen hat und nicht tiberschatzt werden 
darf. Nach den Beobachtungen von Dozers folgen sich die Generationen 
bei Dauer-Wasserzucht langsamer als bei haufig eintrocknenden Tieren; 
es ist darum auch wabhrscheinlich, daB am natiirlichen Standort die 
Verluste durch Trockenheit und auRerhalb des giinstigen Bereiches ge- 
legene Temperaturen groB sind, und da der Bestand der Arten nur 
durch starke Vermehrung gehalten wird. 

Im_Zusammenhang mit der beobachteten Wirkung von Detritus 
(S. 509) sei noch kurz auf den Gehausebau eingegangen, der bei ver- 
schiedenen Moosrotatorien vorkommt (Bartos 1948, DonnER 1950): 
Die zarten Schleim- und Gallert-Gehause kénnen, fiir sich allein, das 
Austrocknen zwar nicht verhindern, zusammen mit den anderen, im 
Moospolster wirksamen Faktoren kénnen sie aber die Verdunstung zu- 
satzlich verzOgern, was sicher fiir ihre Bewohner giinstig ist, und — 
ebenso wie Detritus — wird das Gehause der unertraglich starken Ver- 
zerrung des Kérpers beim Eintrocknen entgegenwirken. 
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Anmerkung bei der Korrektur: Auch nach einer Trockenliegezeit von 13 und 
15 Monaten in Moos iiberlebten die Wildfdnge (Auflebezeit: 21/,—3 Std; 22—24° C). 

Feuchtlagerung von Zuchttieren bet Kéilte. Habrotrocha (98 Monate Dauerwasser- 
zucht) wurde bei 21—24°C 73% relativer Luftfeuchte in G. a. auf dem Uhrglas 
(in 22—25 Std) getrocknet und bei —14°C, 85—100% relativer Luftfeuchte im 
offenen Uhrglas (4500 Tiere auf 13 Glasern) gelagert. Von den nach 35—43 Tagen 
Lagerzeit wiederbefeuchteten Rotatorien iiberlebte kein einziges. 

Da auch schon die nur kurze Zeit bei —15°C feucht gelagerten Radertiere 
aus der alteren Versuchsreihe (vgl. Abb. 24, S. 520) z.T. schwankende Auflebe- 
werte aufweisen, ist jedenfalls die hohe Luftfeuchte am Tod der Tiere schuld. 

Trocknung von Habrotrocha (90 Monate Wasserkultur) in Blockschalen mat 
Detritus. Hierbei zeigte sich nunmehr deutlich, daB die Héhlung der Napfchen 
tatsichlich das Uberleben der austrocknenden Rotatorien begiinstigt (vgl. S. 510). 
Es iiberlebten mehr Tiere und diese blieben auch beim Trockenlagern langer am 
Leben als in Detritus auf ebener Glasfliche. Hinige Tiere iiberlebten sogar 38 Tage 
Trockenliegezeit! 

Zusammenfassung 

In Wasser kultivierte Moosrotatorien, Philodina roseola EHRENB. und 
vor allem Habrotrocha constricta Dus. wurden auf ihre Trocken- und 
Temperaturresistenz gepriift. 

Ohne kolloidale Unterlage auf ebener Glasflache bei Versuchsraum- 
temperaturen getrocknete Rotatorien sterben. Nur, wenn bei hoher 
Luftfeuchte langsam getrocknet wird, tiberlebt ein Teil der Tiere. 

Wird auf oder in einem Kolloid getrocknet, dann tiberlebt ein groBer 
Teil der Tiere nach MaBgabe der folgenden Faktoren: Je gréBer die 
Trocknungsgeschwindigkeit und der schlieBliche Wasserverlust der Tiere, 
desto mehr Tiere sterben. Ebenso werden mit der Dauer des Trocken- 
liegens immer mehr Tiere getdtet. Je stirker die Abflachung der trocke- 
nen Ténnchen ist, desto mehr werden diese geschiadigt. Schnelles Be- 
feuchten der trockenen Ténnchen ist unschadlich. Zum Wiederaufleben 
ist Sauerstoff notig. 


Die Kolloid-Bettung erméglichte es, das Eintrocknen und Quellen 
der Tiere auch morphologisch zu verfolgen. 


Das Volumen der eingetrockneten Tiere betrigt etwa 8% des 
Volumens der aktiven Tiere oder 11% der zu Ténnchen kontrahierten, 
aber noch nicht entquollenen Tiere. Die lufttrockenen Ténnchen ent- 
halten etwa noch 15—20% Wasser. Der Volumenyverlust des Eiplasmas 
von Habrotrocha constricta betrigt bei 75% relativer Feuchte und 18°C 
etwa 83—87%. 


Die untersuchten Rotatorien ziehen sich noch vor dem Eintrocknen 
zu ‘Tonnchen zusammen ; hierdurch werden die Deformation des Korpers 
und die ZerreiBungen durch das Trocknen méglichst klein gehalten. 

Wiederholtes Trocknen tétet viele Tiere. 

Habrotrocha constricta vertrigt osmotischen Wasserentzug (durch 
Saccharoselésung) gut; der Aufenthalt in destilliertem Wasser totet die 
Tiere hingegen bald. 


———E—e 
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Die Zeit, welche die Tiere zum Wiederaufleben benotigen, ist um so 
langer, je starker sie getrocknet waren und je langer sie trockengelegen 
hatten. Erhitzt gewesene Tiere brauchen besonders lang zum Wieder- 
aufleben. 

Lufttrockene Tiere vertragen extreme Temperaturen besser als solche 
mit héherem Wassergehalt: Aktive Tiere in Wasser oder nassem Moos- 
hacksel sterben, bei —15° C schnell eingefroren, rasch. Bei —4° C lang- 
sam eingefrorene aktive Tiere iiberleben zu etwa 10%. Bei —10 bis 
—15°C 3 Monate lang lufttrocken gelagerte Tiere iiberleben ohne 
zusatzliche Verluste durch die Kalte. Auch bei kurzfristigem, wieder- 
holtem Wechsel zwischen —15 und +18 oder + 35°C sterben die luft- 


3 trockenen Tiere nicht. 


Nur wenig entquollene Ténnchen vertragen die entsprechende Tem- 
peraturbehandlung aber schlecht. 

Aktive Tiere, die 5 min lang héheren Temperaturen ausgesetzt wer- 
den, sterben schon bei 42° C zu 50% ; wenig entquollene Ténnchen tiber- 
leben im auBersten Fall die gleiche Expositionszeit bei 48° C, lufttrockene 
Tonnchen bis zu 70°C. Osmotisch (in 0,5 mol. Rohrzucker) entquollene 
_ Tiere, die 30 sec héheren Temperaturen ausgesetzt wurden, iiberlebten. 
dies noch bei 52° C zu 50% ; Brunnenwasser-Kontrollen starben zu 50% 
‘schon bei 48°C. 

Auch beim Trockenliegen schaden schon ,,maBig hohe“ Temperaturen 
(30—35° C). ; ; 

Verglichen mit dem, was friithere Autoren tiber die Resistenz von 
Wildfangen angegeben haben, und was die experimentelle Nachpriifung 
dieser Angaben gebracht hat, ist die Widerstandsfahigkeit der in Dauer- 
Wasserzucht gehaltenen Tiere geringer: Bei etwa 60—80% relativer 
Feuchte und + 18 bis + 20°C (,, Versuchsraumbedingungen‘“‘) getrocknet, 
tiberlebte Habrotrocha constricta Dus. mit 50% der Tiere im giinstigsten 
Fall 25 Tage. Einzelne Tiere tiberlebten mehr als 50 Tage. Fiir 50% 
relative Feuchte sind die entsprechenden Werte 6 und 25 Tage, bei 
Lagerung im Exsikkator iiber konzentrierter H,SO, 2 und 50 Std. Nur 
in der Kalte sind auch die getrockneten Zuchttiere sehr widerstandsfahig. 

Im Verlauf von 60 Monaten Dauer-Wasserzucht nahm die Trocken- 
resistenz von Habrotrocha constricta Dus. auf etwa die Halfte ab; wah- 

‘rend der gleichen Zeit sank die durchschnittliche GroBe der Tiere auf 
etwa 67% des Ausgangswertes. (Gesamtzuchtdauer 8 Jahre.) 

Eine ,,Abhartung® durch wiederholtes Austrocknenlassen wurde ver- 
sucht, aber nicht erzielt. 

Die quantitativen Versuchsergebnisse griinden sich auf tiber 100000 
ausgezahlte Individuen und sind statistisch gesichert. 

Die 6kologische Bedeutung der untersuchten, die Resistenz begren- 
zenden Faktoren wird kurz erortert. 
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A. Einleitung 
Die Wiedereinfiihrung lebender Schiitzenfische aus Ostasien durch 
verschiedene nord- und westdeutsche Zierfischhandlungen ab Friihjahr 
1950 gab mir im Rahmen meiner Untersuchungen an Fischaugen in 
ibrer Beziehung zum Aufenthalt und zur Nahrungssuche eine will- 
kommene Gelegenheit auch diesen ausgezeichneten Oberflachenfisch in 
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seinen Reaktionen und in seiner Augenhistologie eingehend zu unter- 
suchen. 

Die Schiitzenfische (Fam. Toxotidae) spucken einen Wasserstrahl 
nach iiber der Wasserfliche sitzenden oder sich langsam bewegenden 
Insekten, Spinnen usw. Diese Beutetiere werden durch die auftreffenden 
Tropfen von der Unterlage geschleudert und fallen durchnaBt auf die 
Wasseroberflache, von wo sie sofort von dem Fisch aufgenommen werden. 
Der Vorgang ist sinnesphysiologisch interessant, weil der Fisch die tiber 
Wasser befindliche Beute aus dem Wasser heraus anvisieren mu}, was 
infolge der Lichtbrechungsverhaltnisse besondere physiologische Anpas- 
sung erwarten laBt. 

Es war zu priifen, ob das Toxotes-Auge auf Grund dieser im ganzen 
Tierreich ohne Beispiel dastehenden Reaktion tiber irgendwelche mor- 
phologisch-anatomischen oder histologischen Sonderbildungen verfigt 
oder ob es sich um ein ganz normales Fischauge handelt, das aber in 
seinen fiir ein scharfes Sehen wichtigen Elementen ohne Sonderbildung 
, nur bemerkenswert gut ausgestaltet ist ? 

Als Voruntersuchung lag mir daran, wenigstens in einem gewissen 
Umfang die Sehtiichtigkeit dieses Fischauges am lebenden Tier zu priifen 
und festzustellen, mit welcher Genaugikeit und mit welchen Genauig- 
keitsgrenzen das Auge bei den Spuckhandlungen beteiligt ist; denn ich 
merkte sehr bald, daf die in den Verdffentlichungen tiber Towotes 
bisher oft gebrauchte Wendung ,,er verfehlt niemals oder héchst 
selten seine Beute‘‘ nicht ganz zutreffend ist. Es war wichtig, den 
Grinden fir gelegentliche Fehlleistungen naherzukommen und festzu- 
stellen, ob solche gelegentlichen Fehlleistungen auf das Konto des Auges 
zu setzen sind. Auch ein zweiter Grund bewog mich, einige Zeit mit 
lebenden Tieren zu experimentieren und auch einige kinomatographische 
Aufnahmen vom spuckenden Fisch vorzunehmen. Die Spuckhandlungen 
des Schiitzenfisches sind bisher immer in einer sehr allgemeinen, wenig 
detaillierten Form dargestellt worden. Wohl ist in einzelnen wissen- 
schaftlichen Verdffentlichungen auf besondere Teilleistungen aufmerk- 
sam gemacht und es sind Deutungen versucht worden; insgesamt aber 
ist bisher die Analyse des Spuckgebarens von ZJ'oxotes sehr unbefriedi- 
gend. 

Schon wegen der Ausrichtung meiner Untersuchungen in erster Linie 
auf die Anatomie und Histologie der Augen war ich mir klar, daB die 
Beobachtungen und Experimente am lebenden Tier nur Teilergebnisse 
zeitigen wtirden, jedoch scheint mir die Aufdeckung einer ganzen Reihe 
neuer 'Tatbestinde gelungen zu sein. 

Kinige Fragen bleiben noch offen; einige von mir im folgenden ge- 
machte Aussagen miissen durch weitere Beobachtungen und vornehmlich 
auch durch anders gelagerte Versuchsanordnungen gestiitzt bzw. nach- 
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gepriift werden. Auf diese Punkte werde ich weiter unten besonders 
hinweisen. Insgesamt glaube ich aber, da8 meine Ausfiihrungen den 
Ansto8 und die Plattform fiir weitere detaillierte sinnesphysiologische 
und vor allem ethologische Untersuchungen an diesem einzigartigen 
Objekt sehr wohl abgeben kénnen. Die Schiitzenfische diirften gerade 
fiir die Verhaltensforschung sehr dankbare Objekte sein. 

Meine Untersuchungen beziehen sich auf die Art Toxotes jaculatrix 
(PatiAs 1766) die neben Toxotes chatareus (HAMILTON 1822) bisher die 
haufigste Art ist, die aus Ostasien nach Europa eingefiihrt wurde. 

Die Frage ist noch offen, in welchem Grad das Anspucken von 
Beutetieren bei den anderen weniger haufigen T'oxotes-Arten (T'oxotes 
 microlepis, GUNTHER 1860; T'oxotes oligolepsis, BLEEKER 1877 und bei 
dem groBen und ungebinderten Toxotes lorentzi, WEBER 1911) aus- 


gebildet ist. 
B. Material und Methode 


Zur Beobachtung der Spuckhandlungen des Schiitzenfisches standen mir ins- 
gesamt 7 Exemplare zur Verfiigung und zwar 4 Tiere von etwa 5—6 cm Gesamt- 
lange und 3 groBe Stiicke von etwa 10 cm Gesamtlinge. Es waren frisch importierte 
Tiere aus Sidmalaya (Singapur, Penang), die ich von einer Hamburger Zierfisch- 
Importfirma erhielt. Die Schiitzenfische wurden ans Si®wasser gewohnt und kamen 
erst nach 3 Wochen, als sie in der neuen glasumhiillten Umgebung ihre Scheu ab- 
gelegt hatten, zur Beobachtung. 

Zur Untersuchung der morphologisch, anatomisch und histologischen Verhalt- 
nisse des 7'oxotes-Auges verfiigte ich tiber 3 Tiere von 5—6 cm Gesamtlainge und 
ein gréBeres Tier von 9 cm Gesamtlange. ; 

Die fiir histologische Untersuchungen vorgesehenen Hxemplare wurden ab- 
getétet, und es wurde sofort mit einem scharfen Scherenschnitt bei diffusem 
Tageslicht (keine Dunkeladaption des Auges) der Kopf vom Rumpf getrennt und 
in die Fixierungsfliissigkeit fallen gelassen. Bei einem kleinen Exemplar und bei 
dem gréBeren Tier wurden die Augenbulbi nach Durchtrennung des Nervus 
opticus aus der Orbita herausprapariert, bei den anderen kleineren Tieren jedoch 
der ganze Kopf fixiert. 

Als Fixierungsmittel nahm ich Bowin, in einigen Fallen auch Zenker. Die Augen 
wurden nach Ubertragung in die steigende Alkoholreihe und 3 Stufen Methy]l- 
benzoat in reines Benzol iiberfiihrt und eingebettet; die Képfe in 70 %igen Alkohol 
iibertragen. Sie wurden in 5%iger Salpetersiure entkalkt. Uber 5%ige Natrium- 
sulfatlosung kamen sie in flieSendes Wasser und die Alkoholreihe und wurden als- 
~ dann wie die isolierten Augen weiterbehandelt. 

Die Schnittdicke betrug im allgemeinen 5 y, gelegentlich auch nur 3 oder 
in einigen Fallen 10. Gefarbt wurde mit Hamatoxylin nach DrLarrerp und 
_—Herpennarys Eisenhamatoxylin (Gegenfarbung Eosin). Auch kam die Farbung 


mit saurem Hamalaun nach Mayer (Gegenfarbung Eosin) und die Azanfarbung 


nach Hermennarn (Gegenfarbung Anilinblau-Orange-Gemisch) zur Anwendung. 
Bei der Anfertigung der topographischen Zeichnungen und Situsbilder bediente 
ich mich z. T. einer Standlupe mit Doppeltubus und schwacher bis mittelstarker 
Optik, wahrend mir fiir die histologischen (auch die halbschematisch-morphologi- 
schen) Zeichnungen eine Mikro-Projektions-Einrichtung nach Zurss- WINKEL (Gét- 
tingen) zur Verfiigung stand. Diese mit einer lichtstarken Bogenlampe arbeitende 
Apparatur wirft ein auch bei starksten VergroSerungen in allen Einzelheiten sehr 
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deutliches Bild auf die Projektionsflache, auf die das Zeichenpapier festgeheftet 
wurde. Das Bild brauchte nun nur nachgezeichnet werden. An Stelle und genau 
in der Hohe des Schnittpraparates wurde dann die Skala eines Objektmikrometers 
in die Projektion gegeben. Unter Zuhilfenahme eines Mikroskopes wurden die 
feinsten Details gezeichnet. Die Mikrophotographien wurden mit dem Panphot 
auf Perutz-Silbereosinplatten (9 x 12) aufgenommen. 

Unter den 4 kleinen Toxotes jaculatrix befand sich ein Exemplar, das auf dem 
linken Auge durch Hornhautverletzung und Verwachsung sehbehindert war. Auch 
dieses Exemplar wurde in seinen Spuckhandlungen beobachtet, und seine Augen 
wurden anschlieBend histologisch untersucht. 

Die Spuckhandlungen der Schiitzenfische wurden in einem mittelgroBen Ge- 
stellaquarium (Kantenlangen 100 x 45 x 40 cm [Héhe]) beobachtet, dessen Langs- 
seiten dem Beobachter zugekehrt waren. 

Im hinteren Drittel des Aquariums wurde freistehend eine 40 cm breite und 
55 em iiber den Wasserspiegel hinausragende Milchglasscheibe senkrecht so in den 
Bodensand eingedriickt und befestigt, daB ihre Flache mit der Vorder- und Riick- 
wand des Aquariums genau parallel lief. Auf der, dem Beobachter zugekehrten 
rauhen Seite der Milchglasscheibe wurden auf dem iiber das Wasser hinausragenden 
Teil der Scheibe in je 1 cm Abstand Héhenlinien (0-Punkt: Wasserspiegel) auf- 
getragen. AuBerdem wurde die ganze iiber dem Wasserspiegel hinausragende 
Milchglasscheibe — beginnend an ihrer rechten! Kante=0-Marke — in je 1 cm 
Zwischenraum in durchlaufend numerierte Vertikallinien eingeteilt. Diese setz- 
ten sich nach links hin tiber den Seitenrand der Milchglasscheibe hinaus auf der 
Riickwand des Aquariums fort, wahrend von der rechten Kante der Milchglas- 
scheibe aus diese Einteilung ebenfalls auf der Riickwand des Aquariums nach rechts 
hin (durch fortlaufende a, b, c-Numerierung) fortgesetzt wurde. Auch die (vom 
Beobachter aus gesehene) linke Aquariumschmalseite war in fortlaufend numerierte 
1 cm-Zwischenraume unterteilt. 

Auf der tiber den Wasserspiegel herausragenden rauhen Seite der Milchglas- 
scheibe wurden die anzuspuckenden Beutetiere laufen gelassen. Es wurde zumeist 
mit kleinen Kiichenschaben (Phyllodromia germanica) experimentiert, in einigen 
Fallen aber auch mit kleinen schwarzen und roten Gartenameisen (Lasius niger 
und Myrmica spec.) und mit Termiten (Reticulitermis flavipes). Diese milchig- 
weiBe kleine Termitenart wurde verwendet, weil sie an der rauhen Seite der Milch- 
glasscheibe nur recht langsame Ortsverinderungen vornimmt und sie sich vor 
allen Dingen in der Farbe von der Milchglasscheibe wenig abhebt. 

Zur Analyse der Spuckhandlungen des TJoxotes jaculatria standen mir noch 
2 Beobachtungspersonen zur Verfiigung. Ich selbst hatte wahrend der Spuck- 
handlung den reagierenden Fisch und das ganze Beobachtungsfeld zu iiberblicken 
und momentan nach dem Spuckende oder einer Spuckpause auf der Mattglas- 
scheibe genau die Stelle zu markieren, an der die Beute angespuckt worden war, 
wenn sie von der Unterlage abgespuckt bzw. beim Anspucken aus dem Spuck- 
bereich weggelaufen war. 

Hine 2. Beobachtungsperson, vor der Vorderseite des Aquariums sitzend, proji- 
zierte in der Héhe des Wasserspiegels beobachtend die Augen des reagierenden 
Schiitzenfisches im 90°-Winkel auf die eingeteilte Milchglasscheibe bzw. die ein- 
geteilte Aquarienriickwand, wihrend die 3. Beobachtungsperson, rechts vom 
Becken stehend, die Augen des reagierenden Tieres in der gleichen Weise auf die 
eingeteilte linke Aquarienwand projizierte. Aus dem Schnittpunkt ergab sich — 


im Rahmen einer gewissen Fehlerquelle — die Stellung des reagierenden Fisches 
im Aquarium und zur Beute. 


1'Vom Beobachter aus gesehen. 


ee 
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Der vom Spuckstrahl bzw. von den einzelnen Spucktropfen benaBte Bereich 
triibt sich auf der Milchglasscheibe und kann mit einem weichen Bleistift umriB- 
getreu (natiirlich nicht direkt nach unten hin, da hier die Wassertropfen ablaufen) 
nachgezogen werden. 

Es wurden iiber 70 Spuckhandlungen genau beobachtet und davon 66 ge- 
nauer analysiert. 

Naturgema8 erlaubten die kinematographischen Aufnahmen vom Spuckgeha- 
ben des Toxotes jaculatrix eine genauere Analyse als die direkten Beobachtungen 
im Aquarium. 

Die Aufnahmen wurden in der Zeit vom 8. 8.—18. 8. 52 im ,,Institut fiir den 
Wissenschaftlichen Film‘‘, Abteilung Forschungsfilm und Enzyklopadie, unter 
tatkraftiger Mithilfe von Herrn Dr. P. LeyHavusen: in Géttingen durchgefiihrt. 


In einer Kiivette von 80 x 25 x 12 cm wurde etwa in der Mitte eine schmale 
Mattglasscheibe aufgestellt. Die Kiivette wurde mit Wasser vollig gefiillt, so daB 
die Wasseroberfliche mit der oberen Kante der Glaswand abschnitt. Die Matt- 
glasscheibe ragte 50 cm iiber den Wasserspiegel. Der rauhen Seite des Mattglases 
gegeniiber wurden die Fische eingesetzt. Insgesamt kamen 7 Exemplare zur Ver- 
wendung: 4 von etwa 5—6 cm Gesamtlinge und 3 von etwa 9—10 cm Gesamt- 
lange. Eine Askania-Z-Kamera wurde gegeniiber der Breitseite der Kiivette so 
aufgestellt, daB die optische Achse mit der Wasseroberflache in einer Ebene lag, 
und die Mattglasscheibe sich zwischen dem ersten und zweiten Bildfelddrittel von 
rechts gesehen befand. Als Beuteobjekte dienten lebende Schaben, eine an einem 
diinnen schwarzen Faden angebundene tote Wespe, an einem diinnen Draht be- 
festigte, aus Schwarzfilm ausgeschnittene Figuren: ein Balkenkreuz, ein viel- 
strahliger Stern, ein Rechteck von 0,5—1,5 cm. Die Tiere bzw. Atrappen wurden 
entweder an der senkrechten Mattglasscheibe ,,laufend‘‘ angeboten oder in einem 
Glasréhrchen mit flachem Boden vor die Scheibe gehangt. Die 2. Methode wurde 
besonders mit lebenden Insekten angewendet, um sie am Fortlaufen zu verhindern. 
Als Aufnahmefrequenz wurden 24 B/s gewahlt, da es im Hinblick auf die Winkel- 
bestimmung durchaus erwinscht schien, wenn sich der gespuckte Wassertropfen 
iiber eine gréBere Strecke im Bildfeld abzeichnete. Aufnahmen mit héherer Fre- 
quenz waren ebenfalls vorgesehen, konnten aber nicht mehr durchgefiihrt werden, 
da die Fische nach 8 Aufnahmetagen keinerlei Spuckfreudigkeit mehr bewiesen. 

Nach einiger Beobachtung war es verhaltnismaBig leicht, den Moment des 
Spuckens mit geniigender Sicherheit vorauszusehen, da der Fisch, wie im naichsten 
Kapitel im einzelnen ausgefiihrt wird, hierzu in charakteristischer Weise anschwimmt 
Im ganzen gelang es, den Vorgang 62mal aufzunehmen. 


Wahrend aller Beobachtungen im Aquarium und wahrend der kinematogra- 
phischen Aufnahmen wurde den Fischen ein klares, nicht sichtgetriibtes Wasser 
von 23—25°C geboten. Bei diesen Temperaturen fiihlt sich T'owotes jaculatrix 
sehr wohl. 

Wahrend der Aufnahmen stieg die Wassertemperatur durch die Einstrahlung 
der starken Jupiterlampen gelegentlich auf 27—28°C an. Die Aufnahmen muBten 
dann unterbrochen werden — was zeitlich und arbeitstechnisch recht ungiinstig 
ins Gewicht fiel — jedoch sollte die Spuckenergie der Schiitzenfische durch zu 
hohe Temperaturen (eventuell dabei auftretendes starkes Atembediirfnis) nicht 
beeintrachtigt werden. Es soll in diesem Kapitel schon erwihnt werden, daB das 
helle Licht der Lampen die Tiere in ihrer Handlungsbereitschaft in keiner Weise 
gestért hat. 

Das plétzlich auftretende knackende Gerausch der Lampenverkleidungen und 
Fassungen, das einige Zeit nach dem Hinschalten der Lampen bei der Erwarmung 
des Materials zu héren war, war dagegen ungiinstig. Towotes, der, wie sich zeigte, 
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gegeniiber solchen Gerauschen sehr empfindlich ist, reagierte jedesmal prompt durch 
ein schnelles WegschieBen von seinem Standort. 

Alle hier dargestellten und ausgewerteten Spuckhandlungen wurden bei un- 
bewegtem oder nur ganz minimal bewegtem (nur minimal bewegt durch die zer- 
platzenden Luftblasen der Durchliiftung) Wasserspiegel ausgefihrt. 

Beobachtungen von Spuckhandlungen bei etwas starker bewegtem Wasser- 
spiegel waren in Zukunft wiinschenswert, denn sie wiirden interessante Vergleiche 
und weitere Fragen aufwerfen: z. B. haufiger auftretende-Fehlleistungen (?) oder 
bei welchem Grad der Wasserspiegelbewegung unterbleibt das Spucken iiberhaupt, 
wenn sich die betreffenden Tiere’in Spuckbereitschaft befinden ? 


C. Eigene Untersuchungen 
I. Das Spuckgehaben des Toxotes jaculatrix 


1. Allgemeine Vorbemerkungen zu diesem Kapitel. In manchen Ver- 
éffentlichungen wird der Standpunkt vertreten, daB die durch Spuck- 
handlungen erreichte Beute den Hauptbestandteil der Nahrung des 
Toxotes jaculatrix ausmache. Hierzu ist folgendes zu sagen. 

Auch beim Aufenthalt des Fisches in einem Lebensraum, der fiir 
einen Beuteerwerb durch Spuckhandlungen tiberhaupt geeignet ist (d. h. 
Gebiete mit relativ ruhigem Wasserspiegel, wie windgeschiitzte Buchten, 
Mangrovenbereiche!, Uferzonen mit Stillwasserstrecken, Lagunen), han- 
delt es sich bei diesem speziellen Beutefang weitgehend um einen zu- 
sitzlichen Nahrungserwerb. Diesem Nahrungserwerb sind namlich ver- 
haltnismaBig enge Grenzen gesetzt, die einmal in auBeren Faktoren, 
zum anderen auch in dem Fisch selbst begriindet sind: 


Erstens muB sich der Fisch, wie gesagt, in Stillwasserbereichen mit 
relativ unbewegter Oberfliche aufhalten. Obgleich wir tiber Einzel- 
heiten nur sehr lickenhaft orientiert sind, steht jedoch fest, daB die 
Toxotiden in Abhangigkeit von Geschlechtsreife und Laichzeit wandern. 
Auch in den kiistennahen freien Meerwasserbereichen diirften die Fische 
ihre Spuckhandlungen eben wegen der bewegten Wasseroberfliche und 
des fast ganzlichen Fehlens von Anflugnahrung nicht anwenden kénnen. 

Zweitens ist sein Aktionsfeld in dieser Hinsicht eingeschrankt; der 
Fisch kann nur das durch Spuckhandlungen erreichen, was seinem Auge 
von seinem jeweiligen Standpunkt unter Wasser direkt sichtbar ist, 
d.h. er kann die auch unmittelbar tiber Wasser befindlichen Pflanzen- 
dickichte nach ruhender Beute, die ihm treffsicherer zuganglich ist als 
fliegende Beute (siehe ausfiihrlicher weiter unten), nicht allseitig um- 
und durchschwimmen, wie er das auf der Nahrungssuche in den 
Dickichten der Unterwasserpflanzen machen kann. 

Drittens reicht bei erwachsenen bzw. fast erwachsenen Towotes jacu- 
latrix die Spuckkraft (d.h. die Héhe bis zu welcher der Fisch optimal 


* Wenigstens zeitweilig typische Aufenthaltsbereiche der Toxotiden T'oxotes 
jaculatrix und Toxotes chatareus (s. Laprans 1950 u. 1951). 
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spucken kann) — aus der Summe meiner eigenen Beobachtungen und 
aus Angaben aus der Literatur geschlossen — nur selten iiber einen 
Bereich von 1,20—1,50 m nach oben iiber das Wasser hinaus, wihrend 
bei den ganz kleinen d.h. juvenilen Tieren (nach SmirH 1945 und Artz 
1949) die Spuckkraft gerade bis 7u einer Hdhe von 5—8 em reicht. 
Nach einer Serie von Beobachtungen an einem Tier von gut 3 cm 
Standardlange+, das man auch noch als juvenil bezeichnen muB, kann 
ich angeben, daB dieses Exemplar sein Spuckwasser bis auf rund 20 cm 
hochschleudern konnte. Ferner ist hier zu beriicksichtigen, daB ich bei 
diesen oben angegebenen hohen ,,Spuckern“ auf 1 m und dariiber nichts 
auch nur halbwegs eindeutiges tiber die Treffsicherheit sagen kann, da 
diese hohen Spuckleistungen nur einige Male beobachtet und daher keine 
Bewertung erfahren konnten; jedoch gibt Coatus (1935) an, daB in den 
New Yorker Aquarien zwei Tiere ohne Miihe eine kleine Schabe auf 
5 FuB (1,52 m) Hohe anspucken konnten. Angaben von ,,Spuckern“ 
auf 10 FuB Héhe werden von ihm am Rande erwahnt (“Full size spe- 
cimens are recorded aus ‘shooting’ for a distance of ten feet or so’’), 
sind aber offensichtlich weder von ihm selbst noch von Smiru, der die 
Tiere aus den Heimatgewassern gut kennt, beobachtet worden und daher 
wenig tiberzeugend. In diesem Zusammenhang will ich hier schon vor- 
wegnehmen, dai nach meinen Aquarienbeobachtungen Toxotes jacu- 
latrixin der GroBenordnung von etwa 10 cm Gesamtlange am haufigsten 
auf Beute spuckt, die sich 4—40 cm iiber dem Wasserspiegel befindet. — 
Viertens wird man, wenn man an die Verhaltnisse bei anderen in dieser 
Hinsicht gut untersuchten augentitichtigen Oberflachenfischen (z. B Sal- 
moniden, die sehr haufig nach Anflugnahrung aus dem Wasser heraus- 
springen) und an die ganz normalen geweblichen Verhaltnisse des T'oxotes- 
Auges (siehe 2. Teil dieser Arbeit) denkt, sagen zu kénnen, daB der 
Schiitzenfisch nicht wesentlich tiber 1!/, m aus dem Wasser heraus scharf 
genug sehen kann, um dann ausreichend zielsicher spucken zu k6énnen. 

Fiinftens wird auch auf Beute, die sich verhaltnismaBig niedrig tiber 
dem Wasserspiegel befindet im UberschuB, d. h. mit gréBerer Vehemenz 
als notwendig (iiber diesen wichtigen Punkt weiter unten noch genauere 
Ausfiihrungen) gespuckt, so da8B die Beute sehr oft in hohem Bogen 
weggespuckt wird, d. h. in der freien Natur sehr oft ins Pflanzendickicht 
oder auf die Uferbank, wo sie dem Fisch verlorengeht. 

Sechstens — und das ist die wichtigste Begrenzung, die diesem 
speziellen Nahrungserwerb auferlegt ist — wird durch jedes Spucken 
die reaktionsspezifische Energie ,,zu erneutem Handeln = Spucken (bei 
haufigem Spucken in kleinen Abstainden unter Umstanden bis zur Er- 
schépfung) vermindert. Das heift ein Toxotes kann auch bei reichlichem 
Angebot von Uberwassernahrung nicht standig spucken ; es kommt sogar 


1 Lange von der Unterkieferspitze bis zum Beginn der Schwanzflosse. 
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sehr bald der Augenblick, wo eine, was ein weiteres Spucken angeht, 
reaktionslose Zeit eingeschaltet wird, um seine , reaktionsspezifische 
Energie“ neu aufzuladen. Aus der Summe meiner Beobachtungen kann 
ich schlieBen, daB Towotes jaculatriz aus Ermiidungsgriinden (nicht 
Sattigungsgriinden!) sehr oft dann schon seine Spuckhandlungen ein- 
stellt — oder zu einem ,,Fehlspucker = Kurzspucker“ (sieche weiter 
unten) wird — auch wenn er noch bereit ist, Beute im Wasser oder vom 
Wasserspiegel anzunehmen. Uber diese Ermiidbarkeit der ,,reaktions- 
spezifischen Energie“ und ihre Folgen — vor allem den damit verbun- 
denen Fehlleistungen zu Beginn der Ermiidungsphase — wird bei der 
Darstellung der Spuckhandlungen im einzelnen noch gesprochen werden 
miissen. 


Siebentens beobachtet mann immer wieder Insekten, die trotz der 
Vehemenz des Spuckens nicht von ihrer Unterlage (an der sie mit ihren 
Klauen festgeklammert sind oder sie bei dtinnen Halmen und Stengeln 
mit den [Tarsen und] Klauen gar umklammern) abgehoben und weg- 
geschleudert werden, auch wenn sie vom Spuckwasser voll oder rand- 
standig getroffen werden. Jede Spuckhandlung ohne Erfolg geht aber 
natiirlich trotzdem auf Kosten der ,,reaktionsspezifischen Energie“. 

Achtens wird die richtige Auswahl der Nahrung — woriiber eben- 
falls noch zu sprechen ist — erst auf dem Wasserspiegel getroffen. Das 
heiBt der Schtitzenfisch spuckt sehr haufig nach mehr als fiir ihn ge- 
eignet (manchmal sogar ,,portionstiichtig“ ist,) wodurch wiederum unter 
Umstanden eine Ermtidung vor Erreichung der Sattigung gegeben ist. 

Aus diesen Griinden, die hier einmal klar herausgestellt werden sollten, 
schlieBe ich mich dem Standpunkt von Smirx (1936) voll und ganz an, 
wenn er sagt “its regular yeats shrimps, insects larvae and other creatures 
living in the water and insects that have fallen into the water’. Ich 
kann mich der Meinung von NirscHe und Lamrrrt (1900) nicht an- 
schlieBen die sagen, ,,daB er in der Luft lebende Insekten jedem anderen 
Futter vorzieht“. 


In denjenigen (auch in der Literatur erwahnten) Fallen, in denen 
man bei Darminhaltuntersuchungen an Towxotes jaculatrix einen wesent- 
lichen Anteil von terrestrischen und flugfihigen Insekten in der Nahrung 
gefunden hat, diirfte es sich zu einem sehr groBen Teil um Tiere handeln, 
die ohne EKinwirkung des Fisches von Uberwasserpflanzen oder direkt 
aus der Luft auf den Wasserspiegel gefallen sind und von dort aufge- 
nommen wurden. Auf dem Wasserspiegel treibende Nahrungsbrocken 
werden vom Schiitzenfisch besonders gern aufgenommen. 


Noch allgemeiner kann man sagen: Abgesehen von jenen Fallen, 
bei denen eine in groBen Individuenzahlen im Wasserbereich des Fisches 
zusammengedréngte Beutetierart den Hauptbestandteil der Nahrung 
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ausmacht, wird der Nahrungsbedarf dieses Brackwasserfisches in folgen- 
der Weise und Abstufung gedeckt: 

1. Nahrung direkt von der Wasseroberflache; 

2. Nahrung aus den oberen und mittleren Wasserschichten?; 

3. Nahrung durch Spuckhandlungen auf die Wasseroberflache ge- 
spuckt. 

Dabei ist interessant, daB Towxotes jaculatrix (und sicherlich auch 
die anderen Toxotiden) eine auffallend groBe Nahrungsbreite besitzt. 
Folgende Nahrungstiere werden von ihm angenommen: Spinnen, Heu- 
schrecken und Verwandte, kleine Libellenarten, Raupen, kleine Kafer- 
arten, Fliegen (Musca), SchmeiBfliegen, Ephemeriden, Syrphiden, Tag- 
und Nachtschmetterlinge, Ameisen, Termiten, kleine Fischarten und 


Totallinge Ge 
des Fisches 
Born schlecht 


Tabelle 1 


Datum Darminhalt 


Zahlreiche Insekten und Stiickchen von halbge- 
trocknetem Thunfischfleisch (Abfallstiickchen). 
Zahlreiche Insekten und Stiickchen von _halb- 

getrocknetem Thunfischfleisch (Abfallstiickchen). 

Krabbenschere. 

Fischlarven (einige). 

(Fliegen) Maden und Stiickchen von halbgetrock- 
netem Thunfischfleisch (Abfallstiickchen). 

Insekten (einige), Ameisen (zahlreiche). 

Gobiidenlarven. 

Zahlreiche Insekten und zahlreiche Stiickchen von 
halbgetrocknetem Thunfischfleisch (Abfallstiick- 
chen). 

Zahlreiche Stiickchen von halbgetrocknetem Thun- 
fischfleisch (Abfallstiickchen), 

Zahlreiche Algenpartikel?. 

Krabben (zahlreiche), Weizenkérner (zahlreiche) 
und Insekten (einige). 

Zahlreiche Stiickchen von halbgetrocknetem Thun- 
fischfleisch (Abfallstiickchen). 


1Parallele zu Scatophagus argus; s. Mooxersn, H.K., D.N. Ganauny and 
T. C. Mazupar: On the food and feeding habits of the leopard pomphret, Scato- 
phagus argus (PALLAs) and the possibility of its culture near the estuaries of Bengal. 
_ Sci. and Culture (Calcutta) 15, No 2, 76—77 (1949). (Siehe auch meinen Aufsatz 
in ,,Die Aqu.- u. Terr.-Z. (DATZ) 6, H. 5 (1953). 


Fischlarven. Nach meinen Experimenten wurden von der verschiedensten 
Arthropodennahrung, die ich meinen Tieren bot, eigentlich nur die 
kleinen schwarzen Gartenameisen (Lasius niger) abgelehnt; die kleine 
rote Gartenameise (Myrmica spec.) wurde aber — im Gegensatz zu 
den Angaben von ZoLorTnitzKy (1902) — gern genommen. 


1 Meine in Gefangenschaft gehaltenen 7’. jaculatrix nehmen allerdings gelegent- 
lich auch Nahrung vom Aquariumboden auf. 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 36 
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In Teichen gehaltene Tiere kann man in ihrer Heimat nach SmiTH 
(1936 u. 1945) sowohl in wildem wie auch in halbdomestizierten Zustand 
auBer mit den verschiedensten Insekten auch mit Stiicken von rohem 
und gekochtem Fleisch, Fisch, Krabben und Garneelen fittern. In der 
Nahe menschlicher Ansiedlungen in Ostasien gewohnt er sich daran, 
auch ins Wasser gefallene Getreidekérner und Faserstiicke von getrock- 
netem Fisch aufzunehmen. Hier scheint eine Parallele zum Verhalten 
des Brackwasserfisches Scatophagus argus zu bestehen. 

Asano (1942) gibt einige in diesem Zusammenhang bemerkenswerte Befunde 
vom Darminhalt des T'oxotes jaculatrix aus Tieren aus den Mangrovenzonen der 
Palau-Inseln (Mikronesien) an. Die Befunde sollen hier kurz zusammengefaBt 
werden, da die in japanischer Schrift abgefaBte Arbeit* fiir uns schwer zuganglich 
ist (Tabelle 1). bas 

Offensichtlich handelt es sich hier um Towxotes-Exemplare, die in der Nahe 
eines Lager- bzw. Umschlagplatzes von getrocknetem Thunfisch auf die haufig 
ns Wasser fallenden Abfallstiickchen von diesem Material eingestellt sind. 

Der Schiitzenfisch halt sich vornehmlich in den obersten Wasser- 
schichten oder auch direkt unter dem Wasserspiegel auf. Auf Grund 
monatelanger Beobachtungen meiner in kleineren und gréBeren Aquarien 
gehaltenen Tieren kann ich aussagen, da die Schiitzenfische in der 
Gefangenschaft in reinem, nicht sichtgetriibten Wasser beide Aufent- 
haltsweisen gleich haufig zeigen. Wohl kommt es haufiger vor, daB die 
groBeren und kraftigeren Exemplare schwachere Artgenossen aus den 
Bereichen direkt unter dem Wasserspiegel in tiefere Zonen und zwischen 
Wasserpflanzen vertreiben. Man kann jedoch Toxotes jaculatria nicht 
direkt als ein solitéres Tier ansprechen. In der Unbegrenztheit der 
Freiheit werden die gréBeren Stiicke einen gewissen Abstand von ein- 
ander halten, wahrend kleinere Tiere sogar in der Enge des Aquariums 
ganz friedlich und oft eng miteinander im Becken umherschwimmen 
(s. auch Litina 1956). Wahrend beider Aufenthaltsweisen d. h. sowohl 
wahrend des langsamen Umherschwimmens unmittelbar unter dem 
Wasserspiegel mit direktem Kontakt der Oberkieferspitze und der 
Dorsallinie des Kopfes mit dem Oberflichenhautchen, wie auch beim 
langsamen Umherschwimmen wenige Zentimeter unter dem Wasser- 
spiegel beobachtet der Schiitzenfisch, wenn er sich in Spuckbereitschaft 
befindet, aufmerksam den Bereich iiber dem Wasserpsiegel, in der freien 
Natur vornehmlich die Uberwasserpflanzen. 

Der Aufenthalt einige Zentimeter unter dem Wasserspiegel hat im 
reinen Wasser optisch sogar einen gewissen Vorteil fiir das Tier. Er 
vergroBert automatisch sein Beobachtungsfeld. Beutetiere namlich, und 
zwar diejenigen, die sich gerade stark seitlich und sehr niedrig tiber dem 
Wasserspiegel aufhalten, liegen, wenn die Augen des Fisches im Wasser, 


1 Ubertragung ins Englische verdanke ich Herrn Tamorsu Iwat von der Land- 
wirtschaftlichen Fakultét der Kyoto Universitat, Maizuru (Japan). 
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aber direkt unter dem Wasserspiegel sind, unter Umstanden im Bereich 
der totalen Reflexion — d.h. der Fisch kann diese Beute nicht mehr 
erspahen, wahrend diese Insekten unter Umstanden nicht mehr im 
Bereich der totalen Reflexion liegen, wenn sich der Fisch ein Stiick 
unter dem Wasserspiegel aufhalt. Der ein Stiick unter dem Wasser- 
spiegel beobachtende Fisch hat in bezug auf die Uberwasserwelt also 
ein etwas gréBeres Beobachtungsfeld. 

Dr. W. LapicEs sagte mir, daB er die groBen Schiitzenfische in ihren 
Heimatgewassern sehr oft ein Stiick unter dem Wasserspiegel neben 
Wasserpflanzen (halb unter Schwimmblattern usw.) aufmerksam stehen 
sah. Ich habe in einem sehr grofen Aquarium haufig beobachtet, daB 
die in Spuckstimmung befindlichen Exemplare, die ein Stiick unter dem 
Wasserspiegel waren, dort sehr ruhig standen oder nur sehr beschrankt 
einen Ortswechsel vornahmen, wahrend die in Spuckstimmung befind- 
lichen Tiere direkt am Wasserspiegel in ruhigen ausgeglichenen Schwimm- 
bewegungen fast standig umherschwammen. Sollte hier eine Tendenz 
bestehen, den Nachteil des bei solchen Tieren etwas eingeschrankten 
- Beobachtungsfeldes nach oben seitlich durch eine gréBere Agilitét in 
_ dieser Situation wettzumachen ? 

Wenn das Wasser, in dem sich J'oxotes aufhalt, stark getriibt ist, 
was in seinen Heimatgewassern oft vorkommt, so ist ein Aufenthalt der 
Augen direkt am Wasserspiegel oder nur sehr wenig darunter natiirlich 
das gimstigste (“in muddy water the eyes must be at the surface in 
order to permit a good view and accurate aim’’, SmirH 1936). Ich werde 
weiter unten in einem anderen Zusammenhang hierauf noch einmal zu 
sprechen kommen. 

2. Das typische Anschwimmen, Anvisieren der Beute und Stellung- 
nehmen zum Spucken. Wenn ein nicht durch Spuckhandlungen er- 
miideter Schiitzenfisch eine zum Anspucken geeignete Beute tiber dem 
Wasserspiegel festgestellt hat, schwimmt er in sehr typischer und cha- 
rakteristischer Weise in Richtung auf die Beute zu, gleichgiiltig ob er 
sich nun gerade direkt am Wasserspiegel oder ein Stiick darunter be- 
findet. Er schwimmt immer geradlinig auf die Beute zu und zwar in 
ziigigen, aber nicht tiberstiirzten Schwimmbewegungen. Dabei richtet 
er seine groBen Augen, die auch in horizontaler Richtung sehr auf- 
fallig beweglich sind (daher recht deutlich zu beobachten!) binokular 
auf die Beute. 

Befindet er sich direkt am Wasserspiegel, gibt er diesen auch nicht 
auf, sondern schwimmt, mit der Oberkieferspitze das Oberflaichenhaut- 
‘chen beriihrend bzw. es eben durchstoBend — und sich dabei auch, 
wie schon erwahnt, mit der Dorsallinie des Kopfes dem Wasserspiegel 
kontaktempfindlich anlegend — in Richtung auf die Beute. Befindet 
er sich dagegen ein Stiick unter dem Wasserspiegel, dann schwimmt er 
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geradlinig schrag nach oben (Abb. 1A). Er erreicht dann den Wasser- 
spiegel seitlich unter der Beute in einer Stellung, bei der wiederum die 
Dorsallinie des Kopfes kontaktempfindlich mit dem Wasserspiegel zu- 
sammenfallt (Abb. la). Dieses Anschwimmen ist so charakteristisch, 
daB wir es bei der Herstellung der kinematographischen Aufnahmen 
ausnutzen konnten: Jedesmal, wenn einer der Fische mit diesem An- 
schwimmen begann, konnte das als 
Signal genommen werden, die Ka- 
mera einzuschalten. 


In beiden Fallen schwimmt der 
Fisch so weit vor, daB er ziemlich 
steil unter die Beute kommt. Je naher 
der Fisch unter die Beute schwimt, 
um so steiler der Hinfall der Strah- 
len; je steiler die Strahlen einfallen 
(in der senkrechten = 0), je gerin- 
ger deren Brechung. Eben weil der 
Toxotes immer ziemlich steil unter 
die Beute schwimmt, ist der Grad 
der Brechung der Strahlen, die 
vom Beutetier kommen und die die 
nur wenig unter Wasser befindlichen 


Abb. 1, Anschwimmen und Stellungneh- 


men zum Spucken. (UmriBgetreue Nach- 
zeichnung aus kinematographischen Auf- 


nahmen, die in 24 B/s ablaufen. Der 
Fisch schwimmt in typischer Weise an. 
Er stellt sich zuerst ziemlich flach (a), wo- 
bei die Dorsallinie des Kopfes Kontakt 
mit dem Wasserspiegel hat. Er stellt sich 
dann immer steiler und schwimmt meist 
minimal vor. Bei einer bestimmten Steil- 
stellung beginnt er zu spucken (b). Wsp 
Wasserspiegel; 6B Sp Bahn des Spulstrahles; 
Z Ziel 


Fischaugen beim Anvisieren treffen, 
nur sehr gering. Man kann daher, 
wenn man daran denkt, wie der 
Schtitzenfisch die Brechung kom- 
pensiert (“how it manages to com- 
pensate for refraction“), kaum von 
einem der gr68ten Wunder sprechen 


(“one of the greatest mysteries’), 
wie es ATz (1949) tut. Damit soll 
natiirlich nicht gesagt werden, daB die ausgefallenen Handlungen des 
Schtitzenfisches als solche nicht etwas Bewundernswertes scien. — 


Der Schiitzenfisch nimmt dann eine fiir das Spucken notwendige 
steilere Stellung ein. Dieses Stellungnehmen geht so schnell vor sich, 
da8 man es mit unbewaffnetem Auge kaum oder mit Miihe feststellen 
kann. Es wurde daher angenommen! — in der Literatur gibt es keine 
einzige exakte Angabe dariiber —, da der Fisch in verhaltnismaBig 
flacher Stellung zu spucken beginne (wie es auch in vielen Bildern vom 
Schtitzenfisch, besonders in popular-wissenschaftlichen Abhandlungen 


* Schon Scuiosser 1766 (von Grin 1909, wahrscheinlich ohne Nachpriifung 
tibernommen) zeichnet namlich die Stellung ganz eindeutig zu flach. 
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dargestellt wird), weil dann a) der Kontakt der Dorsallinie des Kopfes 
mit dem Wasserspiegel nicht aufgegeben zu werden braucht und vor 
allen Dingen dann b) die Fischaugen ganz unmittelbar unter den Wasser- 
spiegel zu liegen kommen (s. auch Abb. 2), was aus brechungsoptischen 
Griinden am giinstigsten ware. 

Die Aufnahmen zeigen jedoch dieses Einnehmen der Spuckstellung 
(steilere Stellung) bei einer Aufnahmefrequenz von 24 B/s ganz deutlich, 
indem man diese Bewegung als charakteristische, sich vor jeder Spuck- 
handlung in gleicher Form wiederholende Phase sieht. 

Tn den Abb. 1 und 2 ist diese Phase aus dem Film umriSgetreu nachgezeichnet 
worden. Es sind hier der besseren Ubersicht halber die,,Anfangs- und Endpunkte“, 
namlich die Stellung zu Anfang dieser Phase (a) und die Stellung beim Spuck- 
beginn (6) allein festgehalten worden. Der 
Winkel « (Winkel zwischen der Kérperlangs- 
achse und dem Wasserspiegel) hat sich im 
vorliegenden Falle von ~29° (= Winkel «,) 
auf ~45° (= Winkel «;) vergréBert; der Win- 
kel 7, (Winkel zwischen der Vertikalen und 
der Kérperlangsachse) betragt dann ~135°. 

Wahrscheinlich bereits in dieser 
Phase wird ein exaktes Anvisieren und 
Enfernungsschaétzen vom Fisch vorge- ; 
nommen, woran ohne Zweifel beide Au- nh. 2. pie Aittangsphase (a) und 
gen binokular beteiligt sind. die Phase beim Spuckbeginn (b) mit 

A den ungefihren Winkelbetraigen fiir 

Beim Stellungnehmen zum Spucken den vorliegenden Fall. In den mei- 

Sehwiumnmberders Sehittzenfisch in den -*t> Fallen durchbricht die Ober- 
f kieferspitze eben das Oberfliaichen- 

meisten Fallen ein klein wenig vorwarts; hautchen des Wassers 

das hangt wahrscheinlich direkt mit dem 

Anvisieren der Beute und dem Entfernungsschatzen zusammen (Abb. 1; 

auch Abb. 2). Ich habe dagegen nur ganz ausnahmsweise beobachtet, daB 

der Schiitzenfisch kurz vor dem Spucken das Umgekehrte tut, ném- 

lich beim Anvisieren etwas zuriickschwimmt, wie es ZOLOTNITZKY 

(1902) als haufig vorkommend erwahnt. Da8 der Schiitzenfisch sich 


zum Spucken steiler stellt, hat offensichtlich zwei Griinde: 


Der erste liegt in der Morphologie des Maules begriindet; aber wir 
werden weiter unten noch sehen, daB der Fisch auch fir ein positives 
Spucken (Treffen) in gewissen Grenzen den Winkel 6 (Winkel zwischen 
der Wasseroberfliche und der Spuckrichtung) variieren kann. Diese 
Grenzen sind ganz sicher durch die Maulmorphologie gegeben. 


Zweitens — und ich bin der Meinung, daB das der Hauptgrund ist — 
fallen bei einer steilen Spuckstellung Blickrichtung und Spuckrichtung, 


1 Die vollig falsche Darstellung, die den Fisch zu Spuckbeginn und wahrend 
des Spuckens mit dem ganzen Kopf aus dem Wasser schauen laBt, ist wenigstens 
in den meisten neueren Aufsitzen nicht mehr zu sehen. 
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jedenfalls fiir Héhen von 4 cm ab, praktisch zusammen, d.h. es wird 
die Parallaxe zwischen beiden Richtungen ausgeschaltet (vgl. in Abb. 3 


a 


Abb. 3. a Die tatsiaichliche Stellung eines gut 10 cm 
langen Schtitzenfisches beim Spucken auf eine 
Beute. Bei dieser steilen Stellung wird die Paral- 
laxe (fiir Beutetierhéhen von 3 cm ab) praktisch 
ausgeschaltet (= Spuckrichtung und Blickrich- 
tung laufen praktisch weitgehend parallel). b Die 
urspriinglich (irrtiimlich) angenommene flache 
Stellung, bei der die Dorsallinie des Kopfes kon- 
taktempfindlich am Wasserspiegel liegt. Hierbei 
Augen unmittelbar unter dem Wasserspiegel, aber 
es tritt eine betrichtliche Parallaxe zwischen 
Spuckrichtung und Blickrichtung zutage. Man 
sieht, daB bei a@ die Augen letzten Endes doch 
nur unwesentlich tieferriicken. [MaBstabgetreue 
Nachzeichnung einer typischen positiven Spuck- 
handlung (Treffer) aus den kinematographischen 
Aufnahmen. ] 


Stellung a mit Stellung b; da- 
zu Bsp und BSt), was fiir den 
Fisch den ganzen Vorgang 
sinnesphysiologisch vereinfa- 
chen diirfte. 

Einen direkten Beweis fiir 
die Richtigkeit meiner Mei- 
nung sehe ich in der Tatsa- 
che, daB der Schiitzenfisch 
Beute, die sich sehr niedrig 
d. h. weniger als 3cm (bei 
kleineren Fischen weniger als 
2 cm) iiber dem Wasserspiegel 
aufhalt, immer durch direk- 
ten Sprung zu erreichen sucht, 
niemals aber durch ein An- 
spucken (Abb. 4; siehe auch 
das Photo auf S. 45 rechts 
unten in der Arbeit von ATZ- 
1949). Bei einem Beuteaufent- 
halt so niedrig direkt tiber 
dem Wasserspiegel scheint ein 
Anspringen sicherer zu sein 
als ein Anspucken. Auf dieser 
niedrigen H6éhe besteht ja 
praktisch eine Parallaxe zwi- 
schen Blick- und Spuckrich- 
tung, die, wenn bei kleiner 
Beute genau gespuckt wiirde, 
vom Fisch, wenn auch als 
,,.nstinkthandlung“ __ ,,einge- 
rechnet‘‘ werden miiBte. Ja, 
ich habe wiederholt beobach- 
tet, da ein Fisch, der eine 
Beute (Kiichenschabe) gese- 
hen hatte, die ziemlich nied- 
rig uber dem Wasserspiegel 
weiter nach unten lief, regel- 


recht abwartete, bis diese Beute bis auf 3—2,5 cm herabgelaufen 
war; erst dann handelte er, indem er sie durch einen schnellen ziel- 
sicheren Sprung wegschnappte. ZoLoTNiTzKy (1902) und Smirx’ (1945) 
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erwahnen, da der Fisch sogar nach Beute springt, die sehr niedrig 
tiber dem Wasserspiegel fliegt. Die sehr starke Beweglichkeit der bei- 
den Augenbulbi in der Horizontalen nach vorn — von der als solcher 
im zweiten Teil dieser Abhandlung noch gesprochen wird — sorgt dafiir, 
dafs der Schiitzenfisch diese so niedrig tiber dem Wasserspiegel und so 
nahe vor seiner Schnauze befindliche Beute (binokular) iiberhaupt 
sehen und zum Sprung anvisieren kann. Zu bedenken ist hier auch, 
da bei der in Frage kommenden Steilstellung des Fisches die Augen 
letzten Endes doch nur um Bruchteile eines Millimeters, héchstens um 
gut 1mm tiefer ins Wasser zu liegen kommen. 


CON 


\ 
a 6 b 


Abb. 4a—d. Kleiner Schiitzenfisch springt ,,aus dem Stand‘‘ nach einer Ameise, die sich 
sehr niedrig tiber dem Wasserspiegel aufhailt. a—d UmriBgetreue Nachzeichnungen aus 
vier hintereinander liegenden kinematographischen Aufnahmen, die in 24 B/s ablaufen 


Ich habe niemals beobachtet, daB der Fisch etwa einer von ihm 
angespuckten, aufs Wasser fallenden Beute aus dem Wasser heraus ent- 
gegen sprang, wie das Arz (1949) in der Unterschrift zu seinem Photo 
auf S. 45 rechts unten dartut. Ich muB hier schon erwahnen, daB 
der Fisch unmittelbar nach dem Spucken ganz auf das direkte Auffallen 
der Beute auf den Wasserspiegel eingestellt ist, obschon zwischen posi- 
tivem Spucken (Treffen) und dem Auffallen der Beute auf den Wasser- 
spiegel nur Bruchteile von Sekunden verstreichen. Bei dem letzten 
Photo in der Arbeit von AtTz (1949) — von Myers (1952) tibernommen — 
handelt es sich ganz bestimmt um eine sich niedrig tiber dem Wasser- 
spiegel aufhaltende Spinne und nicht um eine gerade angespuckte Beute, 
die durch das Anspucken bedingt, im Begriff ist, ins Wasser zu 
fallen. 

3. Die normale Spuckhandlung. Unmittelbar bevor der Schiitzenfisch 
bei Erreichung der geschilderten Steilstellung das Spuckwasser hoch- 
schleudert, spreizt er seine Flossen sehr stark, insbesondere die Stachel- 
strahlen der Riickenflosse und die Bauchflossen (vgl. in Abb. 5 a mit d, 
Abb. 6 e mit h und Abb. 11 a mit b). Man glaubt, dem Tier die Auf- 
merksamkeit und Anstrengung regelrecht ansehen. zu k6nnen. 
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Ich will hier nicht die morphologischen Voraussetzungen, die das 
Spucken technisch tiberhaupt erst méglich machen, in Einzelheiten 


a 


Abb. 5a—d. Normaler Spuckablauf beim positiven Spucken (Treffen) an Hand einer 

Spuckhandlung. a—d Spuckablauf als umriBgetreue Nachzeichnung aus vier hinterein- 

ander liegenden kinematographischen Aufnahmen. Beachte die ,,Aufmerksamkeits- und 

Anstrengungsstellung** des Fisches in a gegentiber der Stellung des Tieres in d. Bei ¢ ist 

deutlich zu sehen, da® die letzten langsamer hochschieBenden Spuckgarben die lebende 
Beute — hier auf dem Boden eines Glasréhrchens — nicht mehr erreichen 


Abb. 6a—d. Kin weiterer Spuckablauf, d.h. vier (a—d) hintereinander liegende Hinzel- 
bilder aus dem Film. Vgl. auch hier die Stellung des Fisches in a mit der Stellung des 
Fisches in d 


schildern; der amerikanische Ichthyologe Grorcr S. Myers hat die 
Maulpartie des Towxotes bereits 1936 seziert und ziemlich vollstandig 
beschrieben (s. auch Smrrn 1945 und Myers 1952) — im zweiten Teil 
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dieser Arbeit werden hierzu nur einige Erginzungen gegeben. — Ich 
méchte aber, was den Mechanismus des Spuckens angeht, der Voll- 
staindigkeit halber hier nur folgendes sagen: 

Toxotes nimmt Wasser in die Maulhéhle. Durch plotzlichen Druck 
der Kiemendeckel wird durch eine Rinne im Palatinum, gegen die die 
fleischige, an der Spitze aber diinne Zunge dann fest angepreBt ist (und 
die Rinne so zu einer Spuckroéhre schlieft), dieses Wasser nach vorn 
aus dem etwas gedffneten Maul — wahrscheinlich unter Regulation 
der diinnen Zungenspitze — mit Kraft ausgeschleudert. Dabei ist ein 
Widerstand des den Kopf umgebenden Wassers meist nicht vorhanden. 
da ja die Oberkieferspitze in den meisten Fallen den Wasserspiegel eben 
durchbricht. Smrrx (1945) konnte sogar eine Imitation des Spuckaktes 
vornehmen: wahrend er mit einer Hand den Fisch festhielt, driickte er 
plotzlich und kraftig mit den Fingerspitzen der anderen Hand auf die 
Kiemendeckel des Tieres. Auf diese Weise konnte er Wassertropfen bis 
zu 3 FuB herausspritzen ! 

Wichtig ftir eine Analyse des Spuckgehabens von Toxotes jaculatrix 
ist die mdéglichst genaue Ausmessung einiger Winkel beim Spucken. 
In der Literatur gibt es bisher hieriiber keine einzige exakte Angabe. 
Nur Coates (1935) sagt an einer Stelle ““... ejected a drop of water 

. at an angle of about ten agrees from the vertical‘‘; aber ganz so 
steil spuckt der Schiitzenfisch im allgemeinen nicht! (s. Abb. 7 By, und 
Abb. 12). 

Es wurden an Hand einer ganzen Reihe von Aufnahmen aus dem 
Film folgende Winkel im Moment des Spuckens gemessen (Abb. 7): 

1. Winkel «, Winkel zwischen der Kérperlangsachse und dem Wasser- 
spiegel (s. auch weiter oben und auch Abb. 2); 

2. Winkel 8, Winkel zwischen der Spuckrichtung beim positiven 
Spucken (Treffen) und dem Wasserspiegel ; 

3. Winkel y, Winkel zwischen der Kérperlangsachse und der Spuck- 
richtung; — dieser Winkel wird im folgenden kurz als ,,Spuckwinkel” 
bezeichnet —. 

4. Winkel 6, Winkel zwischen den Auftreffpunkt (unter bzw. neben 
dem Ziel) und dem Wasserspiegel. 

Es wurde gefunden, da8B Toxotes jaculatrix bei positivem Spucken 
(Treffen) unter einem Spuckwinkel (y) von 140—170° seine Beute tiber 
Wasser anspuckt. Innerhalb dieser Grenzen kann der Fisch seine Spuck- 
richtung relativ zur K6rperlangsachse variieren! 

Das ist ein erstaunlicher und von vornherien nicht zu erwartender 
Tatbestand, denn es war eher anznehmen, da’ der Winkel weitgehend 
konstant sei, d.h. die Anatomie des Fisches lege die Spuckrichtung 
relativ zur Koérperlangsachse fest; der Fisch kénne also, genau wie ein 


546 


pe 
Abb. 7. 


Die zur Analyse des Spuckens gemessenen Winkel. 
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Flugzeug mit starr 
eingebautem Maschi- 
nengewehr, nur durch 
Verlagerung der K6r- 
perlangsachse zielen. 


Mit der Tatsache, 
daB der Fisch seinen 
Spuckwinkel inner- 
halb der Grenze von 
140—170° variieren 
kann, hangt es auch 
zusammen, dai To- 
xotes oft eine Beute 
erneut treffen kann, 
wenn diese auf der 
Mattglasscheibe (in 
der Natur an einem 
Stengel oder Zweig) 
hoher lauft, ohne daB 


(UmriBgetreue Nachzeichnungen von typischen Spuckhand- 
lungen aus den kinematographischen Aufnahmen.) Winkel « 
im vorliegenden Falle ~50° (dann 7, ~15°); Winkel sp im 
vorliegenden Falle ~75°; Winkel6é im vorliegenden Falle 
weniger als 75°. Bei C ist ein Tier dargestellt, das wegen 
Ermiidung der ,,reaktionsspezifischen Energie‘ zu kurz (d.h. 
zu tief) spuckt (sog. Kurzschu8). BSp (+) positive Spuck- 
bahn (Treffer); BSp (—) negative Spuckbahn (Nichttreffer — 


er seine Stellung am 
Wasserspiegel unter 
dem Ziel zu andern 
braucht. GewiB wird 
er in einigen Fallen — 


Kurzschu) 


Sr 


~ 
SN ~ 


: 


Abb. 8. Zwei Toxotes jaculatrix, die ver- 
schieden steil unter das Ziel (hier eine 
Atrappe: ein an einem Draht vibrierendes 
Papiersternchen) geschwommen sind, beim 
Spuckakt. Beachte die etwas steilere Stel- 
lung des rechten Tieres. (UmriSgetreue 
Nachzeichnung aus den kinematographi- 
schen Aufnahmen) 


und das ist von mir 

mehrfach beobachtet 
worden —, wenn er sehr steil unter 
die Beute geschwommen ist, sein 
Ziel nur treffen, wenn er seine Kor- 
perachse noch etwas steiler stellt, 
in Fallen namlich, bei denen die 
Variationsmoéglichkeit innerhalb des 
Spuckwinkels nicht mehr ausreicht 
(s. in diesem Zusammenhang Abb. 8 
und Abb. 14). 

In einigen wenigen Fallen 
schwimmt Toxotes bei gleichzeiti- 
gem etwas Steilerstellen und Ver- 
erdBerung des Spuckwinkels inner- 
halb der angegebenen Grenzen noch 
etwas naher (senkrechter) unter 
die Beute. Einen solchen Fall bei 
einem Tier, das unter Ermiidung 
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der ,,reaktionsspezifischen Energie“ steht (zwei 
40 Kurzschiisse), zeigt Abb. 9. 


b 38 Es konnte nicht eindeutig geklart werden, ob 
Toxotes jaculatrix bei seinen Spuckhandlungen einen 
einzigen Spuckstrahl ausst6Bt, der infolge der Dii- 
senwirkung der Mauléffnung mehr oder weniger 
zerspruht (Abb. 10b). Direkte Beobachtungen 
geben dartiber keine Auskunft, da das Spucken 
85h, zu schnell erfolgt; aber auch die unter 24B/s 
ablaufenden kinematographischen Aufnahmen sind 
in dieser Hinsicht nicht eindeutig zu analysieren. 


Ma 


Abb. 9 Abb. 10 a—e 


Abb. 9. Spuckstellung und Spuckwinkel eines 7,5 cm langen Voxotes jaculatrix auf eine 
hoéher kriechende Kiichenschabe. Der Fisch spuckt zweimal. Beim ersten Mal [BSp (—),] 
— Schabe auf der Marke 37, 5 (iiber dem Wasserspiegel) — unter einem Spuckwinkel von 
~152°; das zweite Mal [BSp(—);], als die Schabe die Marke 41,5 cm erreicht hat — 
bei gleichzeitigen leichten Steilerstellen — unter einem Spuckwinkel von ~160°. Der 
Fisch ist durch vorhergéhende Spuckhandlungen in seiner ,,reaktionsspezifischen Ener- 
gie“ ermiidet (Anfang der Ermiidungsphase; er spuckt daher beide Male zu tief (Kurzschiisse). 
Ma Mattglasscheibe 


Abb.10. a—c Positives Spucken (Treffen) eines nicht ermtideten Toxotes jaculatrix auf eine 
in einem Glasréhrehen befindliche Beute. Beachte, wie die steilen, massiven Garbenteile 
(Spucker, Ga,) die Beute im Mittelpunkt treffen, wahrend die nachfolgenden flachen 
Garbenanteile (Spucker, Ga.) kraftlos zu tief liegen. [Umrifgetreue Nachzeichnung einer 
typischen positiven Spuckhandlung (Treffer) aus den kinematographischen Aufnahmen. | 


Eine starke Aufgliederung des gespuckten Wassers, die durch eine 
Diisenwirkung zustande kommen kénnte, ist fast immer zu sehen 
(z. B. Abb. 10 und andere), jedoch sieht es bei sehr vielen Spuck- 
handlungen so aus, als wenn diese Aufgliederung nicht durch Diisen- 
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wirkung hervorgerufen wird, sondern dadurch, daB sich das gespuckte 
Wasser aus einer Anzahl von in schneller Folge ausgestoBenen einzelnen 
Tropfen = Spuckern zusammensetzt (z. B. Abb. 8 linkes Tier; Abb. 13b, 
e und f; Abb. 17 rechts). Auf Grund der Gesamtheit meiner Beobach- 
tungen neige ich mehr zu der letzten Ansicht. Ich spreche daher in 
dieser Hinsicht kurz von den ausgestoBenen ,,Spuckern®. Hier wiirden 
kinematographische Aufnahmen in anderer Bildfolge in der Zukunft 
wahrscheinlich eindeutige Auskiinfte geben kénnen. 


Klar geworden ist in diesem Zusammenhang aber folgender wichtiger 
Punkt: Die am flachsten verlaufenden Anteile (Spucker) einer solchen 
Garbe sind deutlich langsamer als die steileren und werden infolgedessen 
im Verlauf ihrer Bahn von diesen tiberholt. Die steilsten Anteile (Spuk- 
ker) der Garbe sind auBerdem die massivsten und diejenigen, die — 
bei nicht ermiideten Tieren — schlieBlich das Ziel erreichen (Abb. 10 
und 12). 


Es ware daher theoretisch denkbar, da8B der Fisch, der méglicher- 
weise eine sehr viel kiirzere ,,Merkzeit’‘ hat als der Mensch, wie dies 
z. B. vom Kampfiisch (Betta) nachgewiesen ist, sich in vielen Fallen 
mit einer dichten Folge von kleineren Spuckern an sein Ziel heranspuckt. 
Auf diese Weise wiirde der Fisch die optischen Schwierigkeiten zu einem 
guten Teil umgehen. Zur Klarung dieser Frage miiBten Aufnahmen 
von erheblich héheren Frequenzen gemacht werden. Bei 24B/s und 
einer guten Hohe des Zielobjekts ttber dem Wasserspiegel (um 30 cm) 
erhalt man von einem Schu’, vom Verlassen des Maules bis zum Er- 
reichen des Zieles, bestenfalls 3 Einzelbilder. Um die Verhaltnisse 
einwandfrei analysieren zu k6énnen, mite eine mindestens 5- bis 
8fache Einzelbildzahl erreicht werden, d. h. eine Aufnahmegeschwindig- 
keit von 120 bis etwa 200 B/s. 


Das Spuckwasser wird immer mit erheblicher Kraft ausgestoBen. 
Es konnte festgestellt werden, daB der nicht ermiidete Schiitzenfisch 
(die Kraft selbst ist nattirlich von der Gré8e des Tieres abhangig) im 
wesentlichen immer mit der gleichen Kraft spuckt. Das hei8t, der Kraft- 
aufwand des Tieres ist im wesentlichen gleich, ob sich nun die Beute 
niedrig tiber dem Wasserspiegel befindet — dann wird gewissermaBen 
im Uberflu8 gespuckt (d. h. also starker als notwendig; die Beute wird 
mit voller Vehemenz getroffen (s. Abb. 111, auch Abb. 13c) — oder 
ob sich die Beute héher tiber dem Wasserspiegel befindet. Diese Fest- 
stellung ist wichtig, denn sie zeigt die Starrheit der Instinkthandlung 
in diesem Punkt. Insofern stimmt die Angabe von Smrru (1945, p. 493), 
von diesem zitiert nach ZoLoTNITzKy (1909), nicht, wenn er sagt, daB 


*Solche Bilder wie die in Abb. 11 sind in dem von uns hergestellten Film 
mehrfach zu sehen. 
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bei dem Spucken auf Insekten neben dem Abstand auch die Kraft 
eingeschatzt wiirde (,,the force are gauged‘). | 

Mit welcher Rasanz gespuckt wird, zeigt sich, wenn die Spucker 
eines nicht ermiideten Tieres die Beute nicht treffen, sondern ungehin- 
dert von festen Gegenstanden in den freien Luftraum hochspritzen. So 
konnte in einem Falle bei einem recht kleinen Tier von nur 5 cm Ge- 
samtlange festgestellt werden, daB die Spucker an der 29 cm iiber dem 


Abb. 11 au.b Spuckhandlungen eines Tiers von knapp 10 cm-Gesamtlinge auf eine Beute, 

die sich ziemlich niedrig iiber dem Wasserspiegel befindet; zur Demonstration, mit welcher 

Vehemenz (hier deutlich im Uberschu8) die Beute angespuckt wird: beachte die fast 

»explosionsartig‘’ wirkenden, von der Unterlage abprallenden Spucktropfen. (Umrif- 
getreue Nachzeichnung aus den kinematographischen Aufnahmen) 


Wasserspiegel sitzenden Beute vorbei bis auf 44 cm hochgeschleudert 
wurden, d.h. in diesem Falle 15 cm hoher als das Ziel (Abb. 12). Ich 
beobachtete einen Fall, bei dem ein heranwachsender T'oxotes juculatrix 
auf eine Kiichenschabe spuckte, die sich 37,5 cm tiber dem Wasserspie- 
gel auf der Mattglasscheibe befand. Die Beute wurde verfehlt. Kin 
2. Mal wurde gespuckt und auch dieses Mal die Beute verfehlt; die Spuk- 
ker wurden nun ungehemmt iiber den linken Rand der Scheibe hinaus 
100,4 cm iiber den Wasserspiegel an die Zimmerwand. niedergeschlagen 
(s. Abb. 16, Spucker b)! Mynrs (1952), der in den Jahren 1933 oder 
1934 in Amerika als erster einen Schiitzenfisch spucken sah, berichtet 
von Spuckspritzern, die bei einem Tier von 7,6 cm Lange, ihr Ziel ver- 
fehlend, tiber 15 FuB hochgeschleudert wurden (!), wahrend aber die 
Spucker, die das Ziel trafen, nur 3 FuB hochgeschleudert wurden (,,ac- 
curate range, about three feet*‘). 

Da also mit erheblicher Kraft gespuckt wird, ist die Spuckbahn bei 
groBen Tieren praktisch eine Gerade, mindestens auf Hohen bis 50—55 cm 
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Hohe (und wahrscheinlich auch noch wesentlich dartiber hinaus — in 
Abb. 12 handelt es sich ja, wie erwahnt, um ein noch recht kleines Tier), 


\ 
Abb. 12. Spuckhandlung eines Schiitzenfisches von 5 cm 
Gesamtliinge als Beispiel fiir die Rasanz (Hochschleudern) 
der Spucker. Der Fisch stellt sich 3cm rechts neben die 
Milchglasscheibe (in gleicher Héhe) und spuckt auf eine 
29 cm tiber dem Wasserspiegel sitzende Schabe. Er spuckt 
links (vom Fisch aus gesehen) an der Beute und Scheibe 
vorbei. Die steilen Spucker (Ga,) des Spuckstrahles [BSp 
(—)] werden, im Gegensatz zu den flachen Spuckern 
(Gaz), 44 em hoch geworfen d.h. 15 cm héher iiber den 
Standort der Beute hinaus. Z Ziel (Beute) 


sie wird daher auch in 
dieser Arbeit als solche 
behandelt. Ganz grob 
14Bt sich sagen, daB die 
Spuckkraft bei Tieren 
von 10 cm Gesamtlange 
ab immerhin so groB ist, 
daB z. B. Kitichenscha- 
ben (an der rauhen Seite 
einer Milchglasscheibe), 
die sich 1/, Meter und 
dariiber oberhalb des 
Wasserspiegels _befin- 
den, durch Anspucken 
mindestens sehr haufig 
noch von der Unterlage 
abgehoben werden}. Ich 
muB hier aber nochmals 
erwahnen, da manche 
Insekten, auch wenn sie 
mit ziemlicher Kraft ge- 
troffen werden, nicht 
von ihrer Unterlage los- 
lassen (s. auch Abb. 19). 

Der nicht ermiidete 
Toxotesjaculatrix spuckt 
dann sehr haufig eine 
erneute Garbe, die sich 
wiederum aus vielen Kin- 
zelspuckern zusammen- 
setzt, gegen die Beute. 
Es wurde festgestellt, 
daB er bis zu 7mal — 
das war jedenfalls die 
héchste festgestellte 
Zahl unter rund 130 in 
dieser Hinsicht genauer 


beobachteten Spuckhandlungen — in schneller Folge Spuckgarben (aus 
zahlreichen Kinzelspuckern bestehend) gegen eine Beute ausschleudert. 


1s kommt das natiirlich sehr auf die Art der Beute, die Art der Unterlage 
und die damit zusammenhangenden Festheftungsméglichkeiten an. 
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Auffalligerweise wird Beute, die voll getroffen ist, durch das Spuck- 
wasser in vielen Fallen fester an die Unterlage gepreBt. Hier gab der 
Film einen interessanten und fiir die Augentiichtigkeit des Tieres — 
speziell hiertiber siehe aber weiter unten —sehr wichtigen Hinweis: 


Abb. 13a—f. Vergleich des Spuckmodus bei einer Beute (hier eine Schabe auf dem Boden 
eines Glasréhrchens), die zum Wasserspiegel horizontal steht, dem Fisch also eine volle 
Korperseite zuwendet (oben, a—c) und einer Beute (hier eine Attrappe: ein an einem vibrie- 
rendem Draht befestigtes Papiersternchen), die sich an einer vertikal verlaufenden 
Unterlage befindet (unten, d—f) 


Es wurde festgestellt, daB in manchen Fallen, wenn nadmlich das 
Zielobjekt nicht im Glasréhrchen! dargeboten wurde, sondern an der 
senkrechten Mattglasscheibe? (wenn die Beute dem Fisch also nicht die 
volle Riickseite zukehrt), die Beute beim positiven Spucken (Treffen) 
nicht voll angespuckt wurde, sondern haargenau direkt unter die Beute 
gespuckt wurde®. Der Winkel 6 ist dann etwas kleiner als der Winkel 
zwischen Kérperlangsachse Auge—dZiel. Ein derartig ,,haargenaues‘ 
Spucken ist an mehreren Stellen im Film deutlich zu sehen (vgl. z. B. 


1 Jn der Natur z. B. ein mehr oder weniger horizontal stehendes Blatt. 
2 In der Natur z. B. ein mehr oder weniger senkrecht stehender Zweig. 
3 Nicht zu verwechseln mit den noch genauer zu besprechenden ,,Kurzschiissen‘‘ 


bei reaktionsmiiden Tieren. 
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in Abb. 13 die untere Handlung mit der oberen); ich kann mir nicht 
denken, da8 das ein Zufall ist. Bei einem Treffen haargenau unterhalb 
einer an einer Senkrechten ruhenden Beute — und darin kann man den 
biologischen Sinn einer derartig exakt ausgefiihrten Spuckhandlung 
sehen — wird diese von den abprallenden Spuckern an der Bauchseite 
getroffen und regelrecht abgehoben. 

Unmittelbar nach dem Spucken ist der Schiitzenfisch ganz auf das 
Fallen der Beute auf den Wasserspiegel eingestellt: er schieBt mit hastiger 


- —= 


Abb. 14. Drei weitere Beispiele, die zeigen, wie eine Beute (die gleiche Atrappe wie in 

Abb. 13), die sich an einer vertikal verlaufenden Unterlage aufhilt, haargenau unterhalb 

getroffen wird, so da sie von den abprallenden Spuckern regelrecht abgehoben wird. 

(UmriBgetreue Nachzeichnung von drei Spuckhandlungen aus den kinematographischen 
Aufnahmen) 


Schwimmbewegung schnell auf die Stelle zu, auf die die Beute auf den 
Wasserspiegel auftrifft und nimmt sie hastig ins Maul, um sie herunter- 
zuschlucken. 

Man kann, was ich verschiedentlich gemacht habe, an Stelle der 
Beute gleich nach dem Spucken eine Stecknadel auf die Wasserflache 
fallen lassen; der Fisch schieBt ohne weiteres auf die Auffallstelle zu, 
schnappt auch meist nach der Nadel und la8t sie dann natiirlich sofort 
los. Dieses ungestiime Benehmen gleich nach dem Spucken diirfte sinn- 
voll sein, da in der freien Natur die Artgenossen ohne weiteres bereit 
sein werden, eine Beute vom Wasserspiegel aufzunehmen, die sie sich 
nicht selbst heruntergespuckt haben. 

Es ware interessant durch ahnliche Experimente festzustellen, bis 
zu welcher Entfernung (von seiner Spuckstelle aus) der Schiitzenfisch 
noch zielstrebig reagiert. Es miiBte sich auch hier nur um nicht reak- 
tionsermiidete Tiere handeln. Ich habe aus Zeitmangel diese Experi- 
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mente bisher nicht griindlich genug abgewandelt, um tiber diese Frage 
etwas genaueres aussagen zu kénnen. 

Diese Tatsache weist auf das hin, was ich weiter oben bereits er- 
wahnt habe: der nicht ermiidete, in starker Spuckstimmung befindliche 
Schiitzenfisch spuckt nach mehr, als fiir ihn geeignet und _,,portions- 
tiichtig“ ist; d. h. die richtige Nahrungsauswahl wird erst am Wasser- 
spiegel vorgenommen. ZOLOTNITZKY (1902) hatte das bereits angedeutet; 
es ist daher nicht exakt, wenn SmirH (1936 u. 1945) sagt, daB Toxotes 
genau die GroBe und Nahrungseignung von kleinen fliegenden oder nahe 
der Wasseroberflache ruhenden Tieren abschitzen kénne (‘‘to gauge 
accurately... the size and suitability for food of small creatures flying 
or resting near the water’s edge’’). 

Wir haben bei der Herstellung der kinematographischen Aufnahmen 
die Schtitzenfische u.a. auch auf aus Schwarzfilm ausgeschnittene 
Attrappen spucken lassen. Einmal auf Attrappen, die auch fiir die klei 
neren Schiitzenfische ,,insektenumriBahnlich“ und _,,portionstiichtig“ 
waren — namlich kleine Papiersternchen — aber auch auf Figuren, die 
nur sehr grob oder gar nicht ,,insektenumriBahnlich und nicht ,,por- 
tionstiichtig‘‘ waren, namlich ein Rechteck von 0,5—1,5 cm und ein 
Balkenkreuz. Diese beiden Attrappen waren fiir die kleineren, 5—6 cm 
langen Fische, auch wenn sie im Maul zerdriickt worden waren, deutlich 
zu groB; trotzdem wurden sie angespuckt! Eine Wespe wurde an einem 
Faden angeboten. Auch diese war fiir die kleineren Tiere, ja selbst fiir 
die gr6Bern Exemplare, zu groB; trotzdem wurde sie eifrig angespuckt. 

Bei einem Schiitzenfisch, der einige Zeit nicht gespuckt hat, ist die 
, reaktionsspezifische Energie“ (zum Spucken) unter Umstanden so auf- 
gestaut, daf es nur eines geringen Anlasses bedarf, um das Spucken 
auszulésen; SmiTH (1936 u. 1945) teilt einen Fall mit, wo ein Schiitzen- 
fisch auf eine Jungeidechse spuckte, die sich am Gewasserrand sonnte. 
Es kann einem passieren, daf man sich im Augenblick nichtsahnend 
iiber ein Aquarium mit Schiitzenfischen beugt und man wird ins Gesicht 
gespuckt; die unwillkiirlichen Bewegungen der Augenlider haben das 
Spucken ausgelést! Der Schiitzenfisch spuckt dann auf Bewegungs- 
punkte, die in den Ausmafen deutlich tiber das hinausgehen, was er 
verschlucken kann (s. Abb. 17), ganz abgesehen davon, ob der ange- 
spuckte Gegenstand als Nahrung iiberhaupt in Betracht kommt. 

Obgleich also eindeutig feststeht, da8 der nicht ermtidete Schitzen- 
fisch auf Gegenstande spuckt, die deutlich tiber einer ,,Portionstiichtig- 
keit‘‘ liegen, wire es durch weitere zahlreiche Beobachtungen an nicht 
ermiideten Schiitzenfischen sehr wichtig festzustellen, bis zu welcher 
GréBe eine sich bewegende Beute noch angespuckt wird. Ich vermag 
dariiber nichts eindeutiges auszusagen. Wie wenig — unterhalb einer 
- bestimmten GréBe — die genauen Umrisse der Beute fiir die Auslésung 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 Cul 


554 


K, H. Ltnine: 


des Spuckens von Bedeutung sind, erhellt die Tatsache, da die Fische 
gelegentlich auch auf sich bewegende kleine Schatten spucken: ich 


Wsp 0 


Abb. 15. Beispiel fiir ein Fehlspucken eines Tieres 
von 7,5cm Gesamtlinge bei der ersten Spuckgarbe 
a und anschlieBender Korrektur durch die zweite 
b und dritte c Spuckgarbe (gleichzeitig Beispiel 
fiir die GréBe des Beniissungsbereiches auf planer 
Flache und dafiir, wie fest die Beute unter Um- 
stinden an der Unterlage haftet). Hrste Spucker 
zu hoch und etwas zu weit nach links; zweite und 
dritte Spucker genau getroffen. Der Fisch ist bei 
diesen Handlungen nach der ersten Spuckgarbe 
etwas vorwiirts, d.h. etwas steiler unter die Beute 
geschwommen. Schwarz der Benissungsbereich 
auf der Mattglasscheibe Ma (umriBgetreu nach- 
gezeichnet; 4/,natiirliche Grofe). Wsp Wasserspiegel 


beobachtete mehrere Male 
meine Tiere, wie sie auf eine 
Schabe spuckten, die sich, 
da sie sich auf der Riickseite 
der Mattglasscheibe befand, 
den Fischaugen nur ganz 
umriBundeutlich darbot. 
SmrH (1936 u. 1945) berich- 
tet aus Thailand, daB dort 
die Schiitzenfische in einer 
hellen Nacht auf eine glim- 
mende Zigarette gespuckt 
haben, als er auf einer 
Veranda iiber einem von 
Schiitzenfischen bewohnten 
Teich saB. Hier erfolgte also 
ein Spucken einzig und allein 
auf ein in keiner Weise 
,geformtes Helligkeitszen- 
trum. Dieses Verhalten mag 
in tropischen Gewassern 
sinnvoll sein, wenn sich in 
der Dammerung am Vege- 
tationsrand Leuchtinsekten 
aufhalten und niederlassen. 

Ganz allgemein 1aéBt sich 
aber sagen: die Bewegung 
der Beute hat einen hohen 
reizausl6senden Wert; aber 
ich konnte deutlich feststel- 
len, daB der nicht ermiidete 
Schiitzenfisch bei verhaltnis- 
maéBig schnell laufender 
Beute (Kiichenschaben) es 
vorzieht zu spucken, wenn 
diese gerade nur langsam 


lauft oder an einer bestimmten Stelle ruht, dort aber mit den Fiihlern 
oder Extremitaiten in Bewegung ist (Pendeln und Tasten der An- 
tennen, Putzhandlungen mit den Extremitiaten usw.). 

Ich glaube daher nicht1, daB T'oxotes mit erwahnenswertem Erfolg 
treffsicher auf fliegende Beute zu spucken in der Lage ist, mu8 aber 


1 Auch auf Grund meiner Gesamtbeobachtungen. 
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einschrankend zugeben, da ich mit fliegender Beute nicht experimen- 
tiert habe. Hier ware noch eine Reihe von Beobachtungen nétig. Damit 
soll nicht gesagt sein, daB er es iiberhaupt vermeidet, auf fliegende 
Beute zu spucken, denn ZoLornirzKy (1902) berichtet, daB seine Tiere an 
einem hellen und warmen Sommerabend eifrig auf Nachtschmetterlinge 
gespuckt haben, die sich am Aquarium im Lichtkegel einer Lampe ein- 
fanden. Mit welchem Erfolg die Tiere spuckten, teilte er leider nicht mit. 

Das Aufstauen der ,,reaktionsspezifischen Energie‘ bei T'oxotes- 
exemplaren, die einige Zeit keine Gelegenheit hatten zu spucken, fiihrt 
dazu, dafs die Spuckhandlung ausgelést wird, wenn nur ein ganz ge- 
ringes visuelles Bild als kleines ,,Aufmerksamkeitszentrum“ vor den 
Augen des spuckwilligen Fisches liegt oder erscheint ; ja, manchmal kann 
die Handlung widersinnig oder ohne sichbaren AnlaB ausgelést werden. 
Solche widersinnigen Handlungen kennen wir ja auch bei den Instinkt- 
handlungen anderer Tiere. So konnen gekdafigte Stare plotzlich typische 
Fangbewegungen nach umherschwirrenden Micken ausfiihren, ohne daB 
diese Beute im Aufenthaltsraum gerade vorhanden ist. 

Ich werde in einer eigenen Verdéffentlichung tiber diese interessanten 
Varianten beim Schiitzenfisch berichten und will daher hier ganz kurz 
und summarisch nur folgendes sagen: Wenn z. B. an der Riickwand 

eines Aquariums tiber dem Wasserspiegel eine Flaiche angebracht ist, 

von deren Grundfarbe sich kleine Punkte mehr oder weniger deutlich 
abheben, kann es vorkommen, daB ein Schiitzenfisch plotzlich einen 
solchen Punkt anspuckt. Ich denke hier weiter an einen Fall, wo be- 
stimmte Stellen einer feinen Maserung eines groben Packpapieres an- 
gespuckt wurden. 

Es kann vorkommen, da man einem Schiitzenfisch kleine Beutetiere 
auf den Wasserspiegel wirft und der betreffende Fisch schieBt auf die 
Beute zu, 2—3 mm vor ihr halt er an und scheudert nun sein Spuck- 
wasser von der Wasseroberflache weg ,,blind“‘ und ohne Ziel frei in den 
Luftraum. Offensichtlich hat die auf dem Wasserspiegel liegende und 
sich dort bewegende Beute die Spuckhandlung ausgelést. Ubrigens 
habe ich verschiedentlich gesehen, wie ein Schiitzenfisch plétzlich auf 
das an der Mattglasscheibe perlférmig (und hier glitzernd) herunter- 
rinnende Wasser spuckte, das cin anderer T'oxotes gegen eine Beute auf 
der Milchglasscheibe geschleudert hatte! 

4, Einige besondere Spuckvariationen und Fehlleistungen. — (Versuch 
einer Auswertung der Fehlleistungen besonders im Hinblick auf die 
Augentiichtigkeit.) Ich hatte im vorhergehenden erwahnt, daB es die 
steilsten und damit die am schnellsten hochgehenden Spucker einer 
Spuckgarbe sind, die die Beute treffen (positives Spucken, ,, Treffen‘). 
Es kommen aber auch bei nicht ermiideten Tieren Falle vor, wo eine 

_ ganze Spuckgarbe fehlgeht (negatives Spucken, ,,Nichttreffer“) und 
zwar, indem z. B. zu hoch gespuckt wird (Abb. 15, Spucker a) oder zu sehr 
; 37* 


Abb. 16. Beispiel fiir das Fehlspucken 
eines Tieres von 7,5 cm Gesamtlinge 
bei den ersten drei Spuckgarben (a, b, 
c) und anschlieBender Korrektur durch 
die vierte Spuckgarbe d. (Gleichzeitig 
Beispiel fiir die GréBe des Benias- 
sungsbereiches auf planer Fliche und 
die Kraft des Spuckens). Die Stellung 
des Fisches am Wasserspiegel (Wsp, 
0-Punkt) [auf die Mattglasscheibe pro- 
jiziert] ist eingezeichnet. Die ersten 
drei Spucker gehen links am Ziel vor- 
bei; Spucker b so sehr, daB die Matt- 
glasscheibe nicht getroffen wird (dieser 
Spucker wurde frei in die Luft ge- 
geschleudert und schlug sich 100,4 cm 
liber dem Wasserspiegel an der Zim- 
merwand nieder, also 62,9 cm hodher 
als das Ziel!). Schwarz der Beniis- 
sungsbereich auf der Mattglasscheibe 
(umriBgetreu nachgezeichnet; 
1/, natiirliche GréBe) 
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seitlich (Abb. 16, Spucker a, b, c) oder 
gar beides (Abb. 15, Spucker a). Diese 
Falle sind durchaus keine seltenen 
Ausnahmen, wie die tabellarische Uber- 
sicht am SchluB dieses Kapitels zeigt. 


Es scheint, da8 dann in manchen 
Fallen dem Fisch eine echte optische 
Fehlleistung in bezug auf das Rich- 
tungs- und Entfernungssehen unter- 
laufen ist. Jedoch ist meiner Ansicht 
nach zu bedenken, da wenigstens in 
einigen dieser Falle unter dem machti- 
gen Drang zum Spucken und unter der 
Kile die Beute zu erreichen und nicht 
zu verlieren, ein exaktes Stellungneh- 
men, Anvisieren und Entfernungsschat- 
zen des Zieles méglicherweise ausgelas- 
sen worden ist, daB der Fisch zu schnell 
handelte, also kein echter optischer 
Irrtum vorliegt. Wo der wahre Grund 
bei diesen Fehlleistungen liegt, ist je- 
denfalls jeweils kaum zu entscheiden. 
Ob nun ein echter optischer Irrtum 
vorliegt — in einigen Fallen liegt er 
sicher vor — oder nicht, der Schiitzen- 
fisch spuckt, genau so wie bei jenen 
Fallen, bei denen die getroffene Beute 
nicht herunterfallt, erneut eine Spuck- 
garbe auf die Beute. In den aller- 
meisten Fallen trifft er dann mit der 
nachsten Garbe — oder auch mit einer 
der nachsten Garben — die Beute, d.h. 
er korrigiert seine Fehlleistungen (Ab- 
bildung 15, Spucker b, ¢ u. Abb. 16, 
Spucker d). 

Auf S. 535/536 ist bereits vermerkt 
worden, da der Schiitzenfisch unter 
einer Ermiidung der ,,reaktionsspezifi- 
schen Energie“ oder besser einer 
Ermiidung der Reaktionsbereitschaft! 


1 Herr Dr. SevENSTER vom Zoologischen Laboratorium der Universitat Lei- 
den, mit dem ich anlaBlich eines Besuches in Holland iiber das Spuckgehaben des 
Schiitzenfisches sprach, sagte mir zu diesem Punkt folgendes: 

Der Ausdruck ,,reaktionsspezifische Energie“ wird noch immer sehr viel ge- 
braucht und darum sicher auch verstanden. Aus theoretischen Griinden wird er 
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steht, wenn er bei erneutem Spucken vorher schon ziemlich intensiv 
gespuckt hat. Die Ermiidung duBert sich in ihrer Anfangsphase 
dadurch, da er dann zu kurz (zu tief) spuckt, bis nach weiteren Kurz- 
schiissen als Folge einer vélligen Erschépfung der ,,Reaktionsbereit- 
schaft“ das Spucken in der End- 
phase dieser Entwicklung ganz un- 
terbleibt. 

Ich kann nicht exakt angeben. 
inwieweit Hungergrad und Spuck- 
fahigkeit in Beziehung zueinander 
stehen. Sicherlich besteht da eine 
sinnvolle Abhangigkeit; zur Klarung 
dieser schwierigen Frage mii8ten aber 
noch weit mehr Spuckhandlungen 
ganz ins Einzelne gehend zur Beob- 
achtung kommen. Nur soviel la8t 
sich sagen: Die Spuckwilligkeit ist 
yon einem bestimmten Hungergrad 

abhangig; der hungrige Fisch ist 
spuckwilliger als der gesattigte Fisch. 
Der Drang zum Spucken ist am 


Abb. 17. 
schu8*‘) eines Schiitzenfisches, der durch 
vorhergehendes Spucken in seiner ,,Re- 
aktionsbereitschaft*‘ ermitidet ist, auf 
eine an einem diinnen Draht vibrierende 


Spuckhandlung (sog. ,,Kurz- 


starksten bei Fischen, die lange Zeit 
nicht gespuckt haben und gleichzei- 
tig hungrig sind. — 

Die Abb. 17 u. 18 zeigen echte 
Kurzschiisse durch Ermiidung der 
, Reaktionsbereitschaft‘; auf diese 
Abbildungen soll hier besonders 


Atrappe (ein aus Schwarzfilm ausge- 


schnittenes Balkenkreuz). Gleichzeitig 
Beispiel dafiir, daB eine ,,Beute‘’ ange- 
spuckt wird, welche deutlich zu groB ist. 
(UmriBgetreue Nachzeichnung aus zwei 
hintereinander liegenden kinematogra- 
phischen Aufnahmen, die in 24 B/s 
ablaufen) 


hingewiesen werden (s. auch nochmal Abb. 9). An dieser Stelle 
mochte ich auch auf eine Bemerkung von Artz (1949) eingehen, wel- 
cher nach den Beobachtungen von Coares schreibt ... “that they 
would not perform for nothing. If one was presented with a tempting 


jedoch heute oft kritisiert, indem er die Lorenzsche Theorie voraussetzt. In dieser 
Theorie wird das Zentrum einer Handlung wie ein Reservoir betrachtet, in dem sich 
etwas (die ,,reaktionsspezifische Energie‘‘) ansammelt, wovon die Handlungs- 
bereitschaft dann abhangen wiirde. Nun sind heute schon mehrere Faille bekannt_ 
geworden, wo diese Handlungsbereitschaft abhangig ist. Vom Zustand der sensiblen 
- Teile des Mechanismus. Wenn z. B. die Handlung éfters ausgelést worden ist, 
14Bt sich in diesen Fallen zeigen, daB nicht ,,etwas‘‘ verbraucht ist, aber da der 
auslésende Mechanismus ,,adaptiert‘‘ ist. AuBerdem ist es nervenphysiologisch 
unklar, was mit dieser reaktionsspezifischen Energie gemeint wird. In diesem Sinne 
wire es vielleicht besser von ,,Reaktionsbereitschaft‘‘ zu sprechen und von ,,Er- 
‘miidung“ der Handlung usw. Mit diesen Ausdriicken wird keine theoretische Inter- 
pretation gegeben, indem sie rein beschreibend sind. 
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spider or wriggling roach fastened to the end of a stick, it would bombard 
the prey assiduously, but if no reward was forthcoming-that is, if 
nothing fell into the water — it very soon ceased firing. Three sucessive, 
fruitless trials ike this usually resulted in a complete suppression of the 
shooting habit. The fish had ‘learned’ very 
quickly the futility of trying to knock down 
such food.” 

Die Deutung ,,The fish had ‘learned’ very 
quickly the futility of trying to knock down 
such food‘ halte ich fiir unrichtig: So schnell 
»lernt‘‘ auch der ,,intelligente‘ Toxotes jaculatrix 
nicht! Vielmehr diirfte es sich hier ganz sicher um 
Schiitzenfische handeln, die ihre Spuckhandlun- 
gen einstellten, weil ihre ,,Reaktionsbereitschaft“ 
durch vorhergehende Handlungen (wahrscheinlich 
erfolgten vorher einige Kurzschiisse) vollig er- 
schopft war. 

Das soll aber nicht heiBen, daB man dem 
Schiitzenfisch das Spucken nicht auch abdressieren 
kann (wenn man es so einrichtet, daB er nach 
dem Spucken die Beute niemals erreicht), dazu 
sind aber mindestens eine Reihe von Tagen mit 
gleichgerichteter Versuchsanordnung notwendig: 
Die Schiitzenfische, die fiir unsere kinematographi- 
schen Aufnahmen verwendet wurden, zeigten nach 
8 Aufnahmetagen keine Spuckwilligkeit mehr. 

Die folgende Bemerkung von Artz “Now only 
starving it would induce it to shoot again” ist 
insofern richtig, wenn. man daran denkt, da — 
wie gesagt — auch ein bestimmter Hungeregrad fiir 
das Spucken notwendig ist; aber wichtiger ist, daB 
das erneute Beginnen des Spuckens erst méglich 
ist, wenn die Zeit zum Neuaufladen der Energie 
verstrichen ist. 


Abb. 18. Beispiel fiir ,,Kurzschiisse‘‘ eines Jowxotes jaculatriz 
von 7,5cm Gesamtliinge, der durch vorhergehendes Spucken 
in seiner ,,Reaktionsbereitschaft. ermiidet ist, auf eine tiefer 
laufende Beute (Kiichenschabe; Z, und Z.). Spucker a, b, ¢ 
deutlich zu tief; desgleichen Spucker d und e, nachdem die Beute 
tiefer gelaufen ist. Die Stellung des Fisches am Wasserspiegel 
(0-Punkt; auf die Mattglasscheibe in eine Ebene projiziert) 
ist mit Andeutung des binokularen Sehfeldes von 14° (schrag 
nach oben) — nach KAHMANN (1935) (aber ohne Beriicksichti- 
gung der Drehungsméglichkeiten der Augen in der Vertikalen 
und der Horizontalen nach oben) — eingezeichnet. Schwarz 
der Benissungsbereich auf der Mattglasscheibe (Ma). 
(Umriggetreu nachgezeichnet; 1/, natirliche GréBe) 
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Befindet sich die angespuckte Beute auf einer planen Flache (in 
meinen Experimenten die Mattglasscheibe, in der freien Natur ein Blatt, 
ein dicker Stamm oder Ast usw.), dann bendssen die Spucker beim 


Auftreffen auf die Unterlage in 
ihrer Gesamtheit einen verhdlt- 
nismaBig groBen Bereich, in wel- 
chem bei positivem Spucken 
(Treffen) die Beute eingeschlossen 
ist oder der die Beute mindestens 
bertihrt. Die Tatsache, daB an 
solchen mehr oder weniger pla- 
nen Flachen ein verhaltnismaBig 
groBer Benassungsbereich zutage 
_ tritt (Abb. 19), verwundert nicht, 
wenn man bedenkt, daB, wie ge- 
zeigt worden ist, das Spuckwas- 
ser zumeist mit erheblicher Kraft 
hochgeschleudert wird und die 
Spuckgarben sich dabei immer 
stark aufgliedern. 

In Abb.19 z. B. spuckt. ein 
Schtitzenfisch 4mal in 4 Spuck- 
handlungen (4 Spuckgarben) auf 
eine Kiichenschabe. Die ersten 
Spucker, mit Vehemenz auf die 
Unterlage plattgedriickt und, wie 
viele kinematographische Auf- 
nahmen zeigen, anschlieBend fast 
explosionsartig abprallend und, 
wenn die Hauptmasse der Spuk- 
ker die Beute eben am unteren 
Rand trifft, diese dann auch ab- 
hebend, bendssen einen Bereich 
in der Héhenausdehnung von 
23 cm bis fast 34 cm, die zweiten 
und dritten Spucker einen sol- 
chen von 25—32 cm und die 
vierten Spucker sogar einen sol- 


0 


Abb. 19. Beispiel fiir die Gré6Be und Ausdeh- 
nung des Bendissungsbereiches auf eine Beute 


(Kiichenschabe; Z,—Z,) auf einer planen 
Unterlage (Mattglasscheibe), die von 4 Spuck- 
garben eines Schiitzenfisches von knapp 6cm 
Gesamtlinge getroffen wurde. Gleichzeitig 
Beispiel, wie fest unter Umstinden eine 
lebende Beute bei positivem Spucken (Treffen) 
auf der Unterlage haftet. (Néahere Ausfiihrun- 
gen s.im Text; '/, nattirliche GroBe) 


chen von 25,5—36 cm (bei einer Breitenausdehnung von iber 3 cm)! 
Diese hier erwihnten Spuckhandlungen sind auch ein weiteres Beispiel 
dafiir, wie fest eine lebende Beute bei positivem Spucken unter 
Umstanden an der Unterlage haftet, obgleich es so aussieht, als wenn 
wenigstens die ersten Spucker die Beute am unteren Rand getroffen 
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haben (direkt unter der Beute [Z,] ist ja der Bendssungsbereich dieser 
Spucker am breitesten; hier diirfte die Hauptmasse des Spuckwassers 
aufgetroffen sein). 


ey pS ES FS es te eee) eee 


Abb. 20. Links: Spuckhandlungen (Fehlspucker) eines nicht ermtideten 4cm langen 

Schiitzenfisches, der am linken Auge durch eine Corneaverletzung sehbehindert ist. Der 

Pfeil unten deutet das ebenfalls fehlgerichtete Springen des Fisches an [auf die Ebene 

der Mattglasscheibe (Ma) projiziert], als die Beute Z (hier Z,) bis auf 1 cm iiber den 

Wasserspiegel heruntergelaufen ist. Rechts: Zum Vergleich die Spuckhandlungen eines 

nicht ermiideten, gleichgroBen und normalsichtigen Schiitzenfisches. (Benéissungsbereiche 
umriBgetreu nachgezeichnet; */,natiirliche GroBe) 


Wie schon auf S. 541 mitgeteilt wurde, sind sowohl beim Anvisieren 
der Beute wie auch beim Spucken die Augen des Schiitzenfisches bin- 
okular beteiligt. Fallt bei einem Schitzenfisch ein Auge fiir das Sehen 
aus (z. B. durch grobe Verletzungen) oder ist auch nur die Sehfunktion 
eines Auges herabgesetzt (z. B. Hornhautverletzungen, Parasitenbefall 
usw.), dann ist der Schiitzenfisch nicht mehr in der Lage, richtig ziel- 
strebig zu spucken. Es kommt dann immer zu Fehlspuckern, indem er 
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nicht mehr befahigt ist, sowohl ein richtiges Entfernungsschatzen (er 
spuckt dann meist zu tief), wie auch ein exaktes Richtungssehen (er 
spuckt seitlich am Ziel vorbei) vorzunehmen. 

Es konnte in einem Falle festgestellt werden, daB ein auf dem linken 
Auge sehbehinderter (Hornhautverletzung) kleiner Schiitzenfisch haufig 
rechts am Ziel vorbeispuckte (s. Abb. 20 links; Beute Z,—Z,, Spucker c). 
Kin sehbehinderter Schiitzenfisch ist auch nicht befahigt, eine sehr 
niedrig tiber dem Wasserspiegel befindliche Beute richtig zielstrebig 
anzuspringen ; er springt seitlich am Ziel vorbei (s. in Abb. 20 den Pfeil 
links unten seitlich neben Z,). 


Herr Dr. H. AttrEnpDorRF aus Frankfurt a. M. teilt mir brieflich mit, daB ein 
_ inden 30iger Jahren im Frankfurter Zoologischen Garten gehaltener Schiitzentfisch, 
der auf einem Auge blind war, ébenfalls seine Beute itiber Wasser nie traf. — 
Ubrigens ist auch bereits fiir das Sehen vollstandig im Wasser das binokulare Fi- 
xieren und das exakte Entfernungsschatzen ein Problem von allgemeiner Wichtig- 
keit. ,,Letzteres ist von ersterem in hervorragendem Ma8e abhangig, wenn nicht 
vollig durch dieses bedingt, obgleich dabei auch noch andere Momente, z. B. Ak- 
kommodationsgefiihle, mitbestimmend sein diirften‘‘, betont schon ScHEURING 1921. 
Hinaugig operierte Salmo irideus weisen z. B. ein nicht ganz normales Verhalten 
auf. ,,Abgesehen davon, daB sie eine schwache Schiefstellung des Korpers zeig- 
ten, scheinen ihre Bewegungen vorsichtiger. Beim Fressen war der StoB, mit dem 
sie die Nahrung schnappten, nicht so sicher und exakt wie bei intakten Fischen. 


3 = Die Entfernungslokalisation erscheint gestért. Diese im Aquarium gemachten Be- 


4 obachtungen wurden mir durch Aussagen von Fischern bestatigt. Diese erklirten 
ibereinstimmend, da8 einaugige Fische immer in schlechterem Ernabrungszustand 
seien als gesunde“. 


- $tellt man nun zusammenfassend die fiir das Thema dieser Ab- 
handlung wichtigste Frage, némlich die, welche Punkte in der Art und 
Weise des Spuckens einem nicht ganz exakten (scharfen) Sehen des 
Toxotes jaculatrix entgegenkommen und welche Punkte im Gegensatz 
dazu auf ein sehr exaktes und scharfes Sehen hindeuten, so ist dazu 
folgendes zu sagen: 

Einem nicht scharfen Sehen (nicht haargenauen Treffen) kommen die 
Tatsachen entgegen: 

a) Eine starke Aufgliederung des gespuckten Wassers, so daB haufig 
eine Beute noch getroffen wird, die nicht im Mittelpunkt des Spuck- 

bereiches liegt; 

b) ein groBer Benassungsbereich durch Plattschlagen der mit Kraft 
hochgeschleuderten Spuckgarben an einer mehr oder weniger planen 
Unterlage. — Auch das méglicherweise vorhandene Heranspucken an die 
Beute durch langsame und flache und durch die steilsten und schnellsten 
Spuckwasseranteile — Umgehung der optischen Schwierigkeiten — muf 
in diesem Zusammenhang hier nochmals erwaéhnt werden. — 

Auf die Moglichkeit eines sehr exakten (scharfen) Sehens hingegen 
deutet die Tatsache hin: 


562 K. H. Ltrine: 


c) Haufig beobachtetes und daher nicht vom Zufall bedingtes Treffen 
haargenau unterhalb der Beute an senkrecht stehender Unterlage derart, 
da8 die Beute von den abprallenden Spuckern abgehoben wird. 

Unter Beriicksichtigung dieser drei Tatbesténde kann man daher 
noch allgemeiner sagen: Der Schiitzenfisch Jowotes jaculatrix verfigt 
tiber ein sehr scharfes Sehen aus dem Wasser heraus, mindestens auf 
Entfernungen bis zu 50 cm (und dariiber) (Tatbestand ¢), er hat aber 
auch in beschranktem Umfang die Méglichkeit, seine Beute noch zu 
treffen, wenn er diese nicht ganz exakt anvisiert (Tatbestand a und b) hat. 


Zum SchluB dieses Kapitels sei eine tabellarische Zusammenfassung 
der beobachteten Spuckhandlungen gegeben. 

Von 66 genau beobachteten und analysierten Spuckhandlungen 
waren: 


Tabelle 2 


Kurzspucker Fehlspucker 
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Besonderheiten: Anspringen auf eine Beute, die sich dicht itiber dem Wasser- 
spiegel befand (bzw. dahinkroch): 3mal a) einmal 1 em hoch, b) einmal 1,5 cm 
hoch, c) einmal 2 cm hoch. Héchste Zahl der Spuckgarben auf eine nicht 
abgeschleuderte Beute: 7. Beim Hoéherkriechen der Beute noch steilere Kérper- 
lage einnehmen als zu Beginn der Handlung und gleichzeitig noch etwas senk- 
rechter unter die Beute schwimmen: bei 3 Spuckhandlungen. 


II. Morphologisch, anatomisch-histologische Untersuchungen am Kopf, 
insbesonders am Auge 


1. Ergdénzungen zur Maulmorphologie. Wie schon im ersten Teil dieser 
Arbeit kurz vermerkt, ist die Maulpartie des Schiitzenfisches von 
G. 8S. Myers in den dreifiger Jahren bereits studiert worden. Wie es 
zu dieser Untersuchung kam, schildert Mymrs ausfihrlich im ,,Aquarium 
Journal® 1952. Es sind auch einige instruktive Zeichnungen gebracht 
worden (s. z. B. auch in SmiruH 1945, “Fresh-Water Fishes of Siam or 
Thailand” auf 8. 491, Fig. 100). Zu diesen Abbildungen sei hier eine 
Erganzung gegeben, die die speziellen Verhaltnisse des Toxotesmaules 
noch besonders verdeutlicht und illustriert (Abb. 21, auch Abb. 24). Die 
rinnenformige Bildung im Palatinum, die durch Anlegung der fleischigen 
Zunge bei Spucken zu einer Spritztube geschlossen wird, ist bei einem 
Querschnitt durch die Kopfspitze etwa in der Héhe zwischen Nasen- 
éffnung und Auge sehr deutlich zu sehen. Diese Rinne ist bei einem 
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Querschnitt durch den Kopf in Augenhdhe auch bei stirker gedffnetem 
Maul ebenfalls deutlich, ja, die Rinnenbasis im Palatinum ist in dieser 
Héhe besonders tief (Abb. 24, s. auch Abb. 21D). 

2. Notiz zur Gehirntopographie mit einem Hinweis auf die Ausbilduwng 
des Sehzentrums. Toxotes jaculatrix ist nicht nur ein ausgesprochener 
Oberflachenfisch, sondern im engen Zusammenhang damit auch ein 
Fisch, der seine Nahrung im Wasser fast ausschlieBlich durch die Lei- 


Abb. 21A—D. Maulmorphologie des Toxotes jaculatrix. A Skizze vom Kopf eines Schiitzen- 
fisches von der Seite. Die Abb. zeigt, in welcher Richtung (a—a) der Kopf vom Rumpf 
getrennt wurde. b—b und c—c die Schnittlinien in C und D (?/,;natiirliche GréBe). B Sicht 
yon vorn (etwas schriig von oben) auf die Maulspitze bei schwach geéffnetem Maul. Zungen- 
spitze hier nicht nach oben angepreBt (lin. Vergr. knapp 3,3fach). C Sicht von vorn auf das 
Maul, dessen Spitze ungefihr 3mm (b—b; vgl. A) von der Unterkieferspitze (UK) (in 
einem Schnitt, der im rechten Winkel zur Ventrallinie des Unterkiefers gefiihrt wurde) 
abgetrennt wurde. Zustand bei schwach gedffnetem Maul (lin. Vergr. knapp 3,3fach). 
D Sicht von vorn auf das Maul, dessen Spitze ungefihr 6 mm (e—c; vgl. A) von der Unter- 
kieferspitze (in einem Schnitt, der im rechten Winkel zur Ventrallinie des Unterkiefers 
gefiihrt wurde) abgetrennt wurde. Zunge (Zu) nur schwach gegen das Gaumendach 
gepreBt; die rinnenférmige Bildung (Ri) tritt deutlich hervor (lin. Vergr. knapp 3,3fach) 


stungen des optischen Organs feststellt und erreicht und nur in sehr 
untergeordneter Bedeutung durch andere Sinnesorgane (z. B. durch die 
Nase, obgleich Nase? und Nasenlamellen gut ausgebildet sind). Ge- 
schmacks-(und Tast)papillen habe ich auf der Kérperbedeckung dieses 
Tieres nicht gefunden. 

Eine solche Fischspecies wiirden die indischen Forscher H. K. Moo- 
KERJEE, GANDULY und P. S. MooxerJEE — entsprechend ihrer Arbeit 
aus dem Jahre 1950 — was Nahrungserwerb, Gehirn und Optik der 
Fische angeht, in ihre III. Gruppe (‘fishes feed on the surface food 


1 Die Nasendffnung ist schwach rdhrenférmig ausgezogen (Abb. 19a u. b). 
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with the aid of vision alone’’)! stellen und von ihr fordern, da8 sie 
(neben weniger gut entwickelten Strukturen der Vagus- und Fascialis 
Loben) vor allem gut ausgebildete Sehnerven und ein stark (nach 
dorsal) vorgewolbtes Sehzentrum (Tectum opticum) besitze. 

Nach dem Freipriparieren des Schiitzenfischgehirns (Abb. 22a u. b) 
tritt ein sehr dicker, kraftiger Sehnerv zutage (Abb. 22a, s. auch Abb. 30). 


Abb. 22a—c. Gehirn von TYoxotes jaculatrix im Vergleich zu dem einer gieichgroBen 
Regenbogenforelle, Salmo irideus (lin. Vergr. 2fach). a Kopf eines 7 cm langen Schiitzen- 
fisches in der medianen Liaingsebene durchschnitten und Sicht auf den linken Augenbulbus 
und die linke Halfte des Gehirns (GréBenverhaltnisse beider Organe). Beachte die Dicke 
des Sehnerven an der Austrittsstelle aus dem Bulbus und die gute dorsale Vorwélbung des 
Sehzentrums (Augenmuskeln nicht mitgezeichnet). b Kopf eines Schiitzenfisches yon 
7,5 em Linge und zwar die dorsalen Partien des Kopfes bis zur Héhe des Gehirns abgetragen 
(Augenmuskeln nicht mitgezeichnet). Die Augenlinsen sind hier ziemlich nach riickwarts 
eingezogen (Kontraktion der Campanula halleri; GréBenverhiltnisse zwischen Gehirn und 
Augenbulbi). c Kopf einer 7 cm langen Regenbogenforelle in der medianen Lingsebene 
durchgeschnitten und Sicht auf den linken Augenbulbus und die linke Halfte des Gehirns 
(GroBenverhiltnisse beider Organe; lin. Vergr. 2fach). 1 Lobus olfactorius, 2 Vorderhirn, 
38 Tectum opticum (Sehzentrum), 4 Mittelhirn, 5 Hinterhirn, 6 Nachhirn, 7 Medulla oblon- 
gata, Nk Nasenkapsel, NZ Nasenlamellen, Nol Neryus olfactorius, Sn(l) linker Sehnery, 
Lab Labyrinth (mit Otolith) 


Das Tectum opticum wélbt sich deutlich nach dorsal hoch. Im Ver- 
gleich zu einem gleichgroBen Exemplar der Regenbogenforelle, Salmo 
wrideus, die man im Zusammenhang mit dem Nahrungserwerb mindestens 
als ,,Auch-Oberflachenseher‘‘ und ,,Auch-Oberflichenfresser“? anspre- 


1 Interessant ist in diesem Zusammenhang, da unter den ostasiatischen Fisch- 
arten gerade der Miindungs- und Brackwassergebiete ein sehr hoher Prozentanteil 
auf tierische Nahrung eingestellter Oberflachenfresser ist. 

* Diese Fischart ist nicht so ausschlieBlich wie 7’. jaculatrix auf Anflug- und 
Oberflichennahrung eingestellt. Sie nimmt, ohne aber bei jeder sich bietenden 
Gelegenheit auf die Anflug- und Oberflichennahrung zu verzichten, bei uns in 
freien Gewassern (z. B. Talsperren usw.) Kécherfliegenlarven und Mollusken auf. 


i ae 
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chen diirfte, zeigt sich, da8 das Gehirn beider Arten ziemlich gleich 
groB ist (bei Salmo wohl etwas kompakter). Durch die GréBe der Augen 
des Schiitzentisches werden die am weitesten nasal gelegenen Teile des 
Gehirns (besonders das Vorderhirn) etwas nach temporal verdrangt. - 
Toxotes jaculatrix ist also ein deutliches Beispiel dafiir, daB zwischen 
der weitgehend optisch orientierten Nahrungssuche und dem Grad der 


Abb. 23 ~ Abb, 24 


Abb. 23. Freilegung der Sehnerven [Sn (r) und Sn (1)] und ihrer Nachbargebiete an der 
Ursprungsstelle aus dem Gehirn durch Praiparation von ventral bei einem Tozotes jacu- 
latrix von reichlich 5cm Lange. Beachte das Chiasma opticum (*) (lin. Vergr. ~ 4fach). 
6 Nachhirn, rAd und 1/4 rechtes und linkes Auge, Hyp UHypophyse. Nach Abtragung 
der Cornea und Entfernung der Linse in beiden Augen ist der Bulbus des rechten Auges 
spaltformig gedffnet worden, so daB auf der Retina ein kleiner Abschnitt des Processus 
falciformis sichtbar wird. Hintere Kappe der Augenbulbi durch die Lage 
der Préipariernadeln etwas eingedellt 


Abb. 24. Querschnitt durch den Kopf eines 6,5 cm langen Toxotes jaculatrix in der Hohe 
der Hinmiindung der Sehnerven (Sn) in die Augen und kurz vor der Kreuzung der Seh- 
nerven (SnK, Chiasma opticum). G Gehirn, Ri rinnenformige Bildung im Dach des Gau- 
mens (Palatinum), Zu Zunge, S Sklera, Chd Chorioidealdrise, v 4K vordere Augenkammer, 

gi. AS pore C Chorioidea, SnSt Sehnervenstrahlung, J Iris, Prt (l) Processus falciformis (lings 
aed ae getroffen) (lin. Vergr. 2fach) 


~ Ausbildung der optischen Gehirnteile eine enge Korrelation besteht, 
wie sie die indischen Forscher auf breiter Basis fiir andere Fischarten 
_ -gutreffend herausgearbeitet haben. 


Was das Chiasma opticum angeht, so finden wir auch bei Tozotes 
jaculatrix die fiir Teleostier ganz allgemein geltenden allereinfachsten 
Kreuzungsverhaltnisse. Wie Franz schon 1913 ganz allgemein fiir die 
Teleostier angibt, legen sich auch bei dieser Fischart ,,die beiden Tractus 
nur in einfachster Weise tibereinander“ (Abb. 23 u. 24). Das Chiasma 
tritt bei Zoxotes an der Gehirnbasis nicht deutlich hervor, sondern 
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scheint etwas eingesenkt in die Hirnsubstanz direkt unter der Austritts- 
stelle der beiden Nerven seine urspriingliche zentrale Lage beibehalten 
za haben. Diese stellt aber wohl keine prinzipielle Besonderheit dar. 
Auch scheint die Austrittsstelle des rechten Sehnerven bei Betrachtung 
genau von ventral auf diese Stelle gegeniiber der Austrittsstelle des linken 
Nervus opticus ein klein wenig mehr nach temporal verschoben zu sein, 
so daB es, wenn tiberhaupt, nur zu einer teilweisen Kreuzung der Faser- 
bahnen der beiden Nerven in bzw. an der Hirnbasis kommen kann 
(vgl. dazu auch WIEDERSHEIM, 1906). Eine Andeutung derart, da der 


eine Opticus durch einen 


Schlitz des anderen 


fihrt, Verhaltnisse wie 
sie bei Clupea und En- 
graulis vorkommen, ist 
nicht zu sehen. 

3. AugengréBe — Au- 
Abb. 25 a—i. ee oe durch die is, verschie- 
dener Fischarten in Augenmitte. Die GréBenverhaltnisse 
sind auf Millimeterpapier tibertragen, ein Teilstrichab- 
stand entspricht 5mm. Der schwarze Fleck jederseits 
in der Augengegend entspricht der Netzhautfliche. In 
der oberen Reihe Fische mit gutentwickeltem gro8en 
Sehorgan, dazu gehért auch Tozxotes jaculatrix. In der 
unteren Reihe links Fischarten mit schlecht entwik- 
keltem kleinen Sehorgan. a Hsox lucius L.; b Abramis 
brama L.; ec Toxotes jaculatrix (PALLAS); d Acerina cer- 
nua l.; e Barbus fluviatilis Ag.; f Ameiurus nebulosus 
Ra¥.; g Cobitis barbatula L.; Ah Anguilla vulgaris L.; 
i Gasterosteus aculeatus L. (Alle Einzelabbildungen — 
auBer die von T'oxotes jaculatrix — nach WUNDER 1936; 

die yon Toxotes jaculatrix Original) 


genbeweglichkeit. Da es 
sich also bei T'ozxotes 
jaculatrix, wieim vorigen 
Abschnitt erwahnt, um 
einen Oberflachenfisch 
mit fast reiner optischer 
Steuerung handelt, ver- 
wundert es nicht, daB 
diese Species (auch die 
anderen Toxotiden) ver- 
haltnismaBig sehr groBe 


Augen besitzt. 

Besonders im Verhaltnis zur Kopflinge ist das Auge des Schiitzen- 
fisches auffallend groB (s. u.a. vornehmlich auch Abb. 24): wahrend 
nadmlich die Standardlange nur das 8,7fache des Augendurchmessers 
(in der horizontalen) ausmacht, betragt die Kopflainge sogar nur das 
3,2fache des Augendurchmessers. Bei wegpraparierter Dorsalpartie des 
Kopfes bis zum Gehirn (bzw. dariiber hinaus) sieht man, da8 sich die 
Augenbulbi in der Medianebene des Kopfes fast beriihren (s. nochmals 
Abb. 22b). Dementsprechend stellt man auch bei einem Frontalschnitt 
durch den Kopf des Schiitzenfisches fest, wie stark die inneren Kappen 
der Bulbian die Medianebene heranreichen. Die Gré8enverhaltnisse in 
Abb. 24 sind hier nicht voll heranzuziehen und zu betrachten, da dieser 
Querschnitt ja nicht durch die Augenmitte (d. h. durch den gré8ten 
Augendurchmesser) lauft. Auch unter diesem, zuerst von W. WUNDER 
in mehreren richtungsweisenden Arbeiten klar herausgestellten Gesichts- 
winkel betrachtet, gehért der Schiitzenfisch Toxotes jaculatrix mitten 


Untersuchungen am Auge des Schiitzenfisches Toxotes jaculatrix 567 
in die Reihe der Fische mit gut entwickeltem, groBem Sehorgan (Abb. 25), 
wozu aus unseren mitteleuropéischen Si®wasser-Faunenbereich u. a. 
der Hecht (sox lucius),der Brachsen (Abramis brama) und der Kaul- 
barsch (Acerina cernua) gehoren. 

Zu der GréBe des Auges beim Schiitzenfisch gesellt sich eine starke 
Bewegungsfahigkeit der Augenbulbi an den Kopfseiten. Eine mehr oder 
weniger ausgeprigte Bewegungsfahigkeit der Augen kommt einer 
ganzen Reihe von gut 
sehenden Fischarten zu 
(s. ScHEURING 1921, 
auch KAHMANN in ver- 
schiedenen Arbeiten); 
beim Schiitzenfisch ist 
sie besonders auffallig. 
Schon ZOLOTNITSKY 
hatte 1902 kurz darauf 
hingewiesen, daf der 
Schiitzenfisch seine 
Augen gut bewegen 
kénne. Man beobach- 
tet, um diese Tathe- 
stande hier einmal ge- 
nauer herauszustellen, 
drei Bewegungsmég- 
lichkeiten, die bei dem 


hier behandelten Ob- 
jekt alle drei sehr aus- 
gepragt sind: 

Erstens eine Bewe- 
gung der Bulbi in der 


Horizontalen, beson- 
ders nach vorn (Ab- 
bildung 26) ; 


Abb, 26. Nachzeichnung der Konturen der linken Kopf- 
und Augenseite von einer Photographie! eines um 9 cm 
langen Toxotes jaculairix, der aufgenommen wurde im 
Augenblick, als einige Zentimeter vor seinen Augen (in der 
Hoéhe des Maules) eine Nadel mit einer sich bewegenden 
Ameise gehalten wurde (= binokulares Sehen nach vorn). 
Der Augenbulbus ist, wie deutlich zu sehen, in der Hori- 
zontalen nach vorn gedreht, so daB8 an der nasalen Seite, 
die hier birnf6rmig ausgebuchtet ist, zutage tritt (lin. 
Vergr. ~2fach). J Iris; Pu Pupille; LR (na) Rand der 
Linse an der nasalen Seite 


zweitens eine Bewegung der Bulbi in der Vertikalen nach oben, aber 
nicht nach unten! (s. auch ZototTnitsKy 1902) und 
drittens eine Raddrehung der Bulbi um ihre Achse und zwar sowohl 


im Sinne des Uhrzeigers, wie aber auch im Gegensinne des Uhrzeigers 
(Abb. 27), wie ich sie in dieser Lebhaftigkeit bisher noch bei keiner 
anderen Fischart beobachtet habe. 

Hinzu kommt, da8 die Pupille birnformig gestaltet ist, indem die 
Tris — besonders stark, wenn der Fisch in starker Spuckstimmung 
befindlich in hellem Licht den Wasserbereich und Wasserspiegel vor sich 


1 Durch Projektion des Diapositives auf eine Zeichenebene. 
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intensiv nach Beute absucht (Abb. 26) — vorn nasal verengt ( zusammen- 
gezogen ; Histologie der Iris s. 8. 576) ist. GewiB ist eine birnférmig ge- 
staltete Pupille auch bei vielen anderen gutsehenden Fischarten deutlich 
vorhanden, aber auch diese Gegebenheit ist bei diesem Objekt besonders 
auffallig. 

Bemerkenswert ist auch der Grad der Linsenbewegung in der Pupille. 
Diese Bewegung erfolgt nicht nur nach auBen in den Raum der vorderen 
Augenkammer, vgl.z. B. die Stellung der Linse in Abb. 21B mit der in 
Abb. 22, in diesen Fallen sind aber nicht einmal die Extrempunkte 
festgehalten worden, wobei die Linse z. B. bei voller Entspannung der 
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A 
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Abb. 27 a—d. Raddrehung der Augen bei Tozxotes jaculatriz. a Normale Stellung der 
K6rperachse und normale (Ruhe-)Stellung des Auges: die beiden dunklen Melanophoren- 
bereiche (a und b) in der Iris liegen genau dorsal und ventral. Der an der Kopfseite nach 
unten ziehende Bereich c ist bei dieser Normalstellung eine direkte Fortsetzung des Be- 
reiches b. b Raddrehung des Auges (Extremfall!) im Sinne des Uhrzeigers — bei gleich- 
zeitiger Verlagerung der Kérperachse etwas nach oben. Anwendung beim Blick auf eine 
Beute im Sehraum vorn oberhalb des Fisches (z. B. schrig yon unten auf den Wasser- 
spiegel). Beachte wie nun b gegentiber c verschoben ist. « = der Drehungswinkel in diesem 
Fall. c Raddrehung des Auges (Extremfall!) im Gegensinne des Uhrzeigers — bei gleich- 
zeitiger Verlagerung der Korperachse etwas nach unten. Anwendung beim Blick auf eine 
Beute im Sehraum vorn unterhalb des Fisches (z. B. schrig von oben auf den Boden). 
Beachte wie auch hier 6 gegeniiber ¢ verschoben ist. 6 = der Drehungswinkel in diesem 
Fall. d Die Drehungswinkel nebeneinander gestellt. RK 4A Richtung der Kérperachse 


Campanula halleri von innen an die Cornea stoBen kann, sondern auch 
nach innen und dabei etwas nach temporal (Abb. 28; s. auch Abb. 31 
u. Abb. 47). 

Ks ist tibrigens ,,seit Brer (1894) eine bekannte Erscheinung, daB 
bei der Akkommodation des Fischauges die Linse nicht nur zuriicktritt, 
sondern auch eine temporale Verschiebung erfahrt“‘, schrieb KAHMANN 
1934. Dieser Sachverhalt konnte am Schiitzenfischauge deutlich fest- 
gestellt werden, nachdem sich nach schneller Abtétung eines Tieres 
(schnelle Durchtrennung des.Nervenlingsstammes) und sofortigem Ein- 
geben in ZENKER der Linsenmuskel stark kontrahierte (Abb. 28). 


Durch zahlreiche, zum Teil recht schwierige Beobachtungen an 
lebenden Schiitzenfischen (und auf Photos von lebenden Tieren, denen 
in ziemlicher Entfernung ein kleines Aufmerksamkeitszentrum geboten 
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wurde) wurde herausgefunden, da beim binokularen Sehen nach vorn 
(neben der horizontalen Drehung des ganzen Bulbus nach nasal und 
der Verlagerung der Linse nach innen/temporal) die Pupille an der nasa- 
len Seite deutlicher hervortritt (s. nochmal Abb. 28). Hervorgehoben 
werden mu8 hier aber, da der Linsenmuskel in bezug auf die Masse 
seines Muskelmaterials nicht tiber das bei anderen optisch sich orien- 
tierenden Freiwasserfischen tibliche Ma8 hinausgeht (Abb. 29). 

Was nun sowohl die Augendrehung in der Horizontalen nach vorn, 
wie auch das Heraustreten der Linse aus der Pupille nach auBen (auch 
die birnformig, d.h. zipflig nach 
vorn ausgebuchtete Pupille = 
guter Lichteinfall von vorn) — 
besonders aber das erste — an- 
belangt, so haben diese bei Towxo- 
tes jaculatrix so deutlich zutage 
tretenden Gegebenheiten einen 
KinfluB auf die GréBe des bin- 
okularen Gesichtsfeldes: Die 


nasal temporal 


Abb. 28. Linsenverschiebung bei Kontrak- 
tion der Campanula halleri nach innen und 


gleichsinnig in der Horizontalen 
nach vorn gedrehten Bulbi der 
beiden Augen bewirken (beson- 
ders bei stark hervorgetretener 
Linse aus der Pupille) ohne Zwei- 
fel eine starke VergréBerung des 
binokularen Gesichtsfeldes. Die- 
ses scheint KAHMANN 1935 auBer 


gleichzeitig etwas nach temporal im Auge 
eines Schiitzenfisches von tiber 10 cm Stan- 
dardlinge, dessen Augenbulbus unmittelbar 
nach Abtrennung des Kopfes vom Rumpf 
und Abschneiden der Augenregion vom Kopf 
in Zenker eingegeben wurde. Diese Manipu- 
lation und Konservierung bewirkt eine starke 
Zusammenziehung des Linsenmuskels. Zur 
besseren Abhebung ist hier die Linse nicht 
dunkel get6nt worden (lin. Vergr. stark 
2,7fach) 


acht gelassen zu haben, wenn 

er schreibt: ,,Auch der Schiitzenfisch Fowxotes besitzt nur ein recht 
kleines binokulares Gesichtsfeld (14°), und doch wiirde man gerade bei 
dieser Art einen bedeutenden zweiaugigen Gesichtsfeldausschnitt er- 
wartet haben.‘ Ja, wie gesagt, dieser bedeutende Gesichtsfeldaus- 
schnitt ist durch die lebhafte Horizontaldrehung der Augen nach vorn 
gegeben! Fiir das starre fixierte Auge dieses Fisches trifft die Angabe 
Kanmanns von nur 14° allerdings voll und ganz zu. 

4. Die Pseudobranchie. Es ist seit langem bekannt, dai zwischen 
Auge und Pseudobranchie — genauer zwischen der Chorioidealdriise 
des Auges und der Pseudobranchie — enge direkte Beziehungen durch 
gemeinsame Blutbahnen bestehen. Miter wies schon zu Ende der 
dreiBiger Jahre des vorigen Jahrhunderts in seinen klassischen Unter- 
suchungen tiber die Augen der Fische darauf hin, da alles Blut der 
Chorioidealdriise zuerst die Pseudobranchie passiere. Dagegen ist die 
funktionelle Bedeutung der Pseudobranchie fiir das Fischauge immer 
noch nicht restlos geklirt. Zum Beispiel ist die Hypothese, die in 


Z. Morph. u. Okol. Tiere. Bd. 47 38 
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der Pseudobranchie ein Organ der Regulation des Blutdruckes sieht, 
nach KryzaNnovsky 1934, nicht gerechtfertigt. 

Was die GréBenbeziehungen zwischen Auge und Pseudobranchie bei 
Fischen angeht, so la8t sich dariiber, nach KryZANOVSKY 1934, ganz 
grob nur sagen, dai Teleostomi, denen Pseudobranchien fehlen, im all- 
gemeinen kleinere Augen besitzen als die tibrigen Fische. Dieser Zu- 
sammenhang (zwischen der Abnahme in der Augengr68e und dem Fehlen 


a 


J 


R 


Abb. 29. a Vordere Hilfte des Augapfels von der Forelle (d.h. hintere Kappe ist 

weggeschnitten; Blick dann yon hinten nach yorn ins Auge) aus VERRIER, 1928, nach 

SziLty (lin. Vergr. ungefiihr 8fach). b Zum Vergleich vordere Halfte des Augapfels vom 

Schiitzenfisch von ungefiihr 7,5 em Linge (Sicht wie bei a; ungefahr auf die gleiche Ver- 

gréBerung gebracht wie a). In beiden Augen ist ventral die Campanula halleri und dorsal 
das Ligamentum suspensorium deutlich sichtbar 


der Pseudobranchien) mu8 so verstanden werden, daB die Abnahme in 
der AugengroBe der indirekte Grund fiir das Verschwinden der Pseudo- 
branchie ist, aber nicht umgekehrt: die Abnahme in der AugengréBe 
bedingt eine Reduktion des mandibularen Aortenbogens, die Reduktion 
des letzteren aber ist gerade der Grund des Verschwindens der Pseudo- 
branchie. 


Die GroBe der Augen bei erwachsenen Fischen steht aber nach dem 
erwahnten Autor tiberhaupt nicht unter der Einwirkung der Pseudo- 
branchie. Ich will daher auch keine SchluBfolgerung ziehen, wenn ich 
die Tatsache herausstelle, daB die Pseudobranchie des T'oxotes jaculatria 
nur maBig gro ist (Abb. 30); das Auge ist, wenn man es in der Lateral- 
ansicht als Flache ansieht und die Pseudobranchie ebenfalls als Flache, 
ganz knapp 9fach gréRer als die Pseudobranchie. Ihrer Gestalt nach 


bietet die Pseudobranchie nichts besonderes; die Abb. 30 zeigt deutlich 
ihr Aussehen. 
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5. Die michtretinalen Gewebe des Schiitzenfischauges. Bei der Bespre- 
chung der einzelnen Gewebe des Toxotes-Auges widme ich der Retina 
als der fir das Sehen wichtigsten Schicht des Auges eine gesonderte 
Behandlung. Von den nichtretinalen Geweben kénnen die Sklera, die 
Linse und der Glaskérper, sowie die Chorioidea und der Sehnerv an 
seiner Kinmiindungsstelle in die Retina sehr kurz und sehr summarisch 
behandelt werden, da diese Bildungen nichts zeigen, was eines besonderen 
Hinweises und einer 
ins einzelne gehenden 
Besprechung bedarf, 
wahrend die Cornea, 
die Iris — vor allem 
der Sklerocorneal- 
rand — und die Cho- 
rioidealdriise und der 
Processus falciformis 
eine etwas ausfthr- 
lichere Darstellung 
verlangen. 

Die Sklera ist eine 
Schicht von nur ma- 
Biger Dicke (knapp 
um -4/,,mm_ dick 


eh haealen Abb. 30. Blick von innen auf den rechten Kiemendeckel 
e1 heranwachse e eines Schtitzenfisches von 6,7 cm Linge die Pseudobranchie 


Tieren von um 10 cm (Ps) zeigend, die funktionell im Zusammenhang mit der 

* 5 Chorioidealdriise gesehen werden mu. Schwarz der un- 
Standardlange), die verletzte Augenbulbus von hinten mit austretendem Seh- 
die nach innen lie- nerven (Sn); Augenmuskeln nicht mitgezeichnet. Beachte 
2 das GréBenverhaltnis zwischen Auge und Pseudobranchie 
genden Teile des Au- (lin. Vergr. ~ 5fach) 


ges liickenlos umhillt 

(Abb. 31) und sie gegen das weiche, fettreiche Gewebe der Orbita ab- 
grenzt. Bei Anwendung der Azanfarbung nach H&EIDENHAIN tingiert 
sie sich an allen Stellen ohne Zwischenraume einheitlich und intensiv 
leuchtend blau und gibt damit die vollkommen dichte und feste Kon- 
sistenz der Sklera zu erkennen. Nur die mittelgroBen, sehr stark mit 
Chromatin beladenen Kerne heben sich bei dieser Farbung als rote 
Punkte aus der homogenen Umgebung der Sklerazellen scharf ab. 

Die Argentea umzieht als dunkel gefarbte Schicht von nur wenigen 
ws Dicke die Chorioidea und die Choriodealdriise auf deren AuBenseite’, 
wahrend auf der Innenseite dieser beiden Augenteile ein feines guanin- 
haltiges Tapetum lucidum ausgebildet ist. Der Schiitzenfisch verfigt 
also iiber ein feines silbrig irisierendes chorioideales Tapetum lucidum. 


1Vom Augenmittelpunkt aus definiert (d. h. also innen = vitrad, auBen skle- 


ral bzw. skleralwarts). 
38* 
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Abb. 31. 
latrix etwas oberhalb des Augendiquators. 
temporal verschoben, ohne, wie sich an anderen Schnitten dieses Objektes zeigte, yom 


Horizontalschnitt durch das linke Auge eines heranwachsenden Z'oxotes jacu- 
Die Linse (Z) ist durch das Schneiden etwas 
Linsenmuskel abgehoben zu werden. Man erhalt, durch diesen (zufalligen) Umstand 


bedingt, ein ungefihres Bild, wie die Linse im Leben beim binokularen Geradeaus-in-die- 
Ferne-Sehen (Fernakkommodation) nicht nur nach innen, sondern durch die Kontraktion 
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Die Linse des Schiitzenfisches ist auBerordentlich groB (noch etwas 
groBer als in Abb. 24 und 31 gezeichnet, da die diesen Zeichnungen zu- 
grunde liegenden Schnitte nicht ganz durch den gréBten Augendurch- 
messer dzw. gré8ten Durchmesser der Linse verlaufen) und im Leben 
von einer idealen glasklaren Beschaffenheit. Die Linse sieht beim gesun- 
den Fisch wie poliert aus. Eine auch nur leichte Triibung der Linse 
und Cornea sind — Hand in Hand mit einer dann auftretenden ano- 
malen Erweiterung der Pupille — erste Anzeichen, daB ein Schiitzen- 
fisch sich (z. B. durch Aufenthalt im Aquarium mit nicht geeigneter 
Wasserbeschaffenheit+) nicht wohlfiihlt oder bereits krank ist, wie ich 
auf Grund meiner Erfahrung bei der Haltung lebender Fische aus- 
sagen kann. 


Sie ist auBerordentlich hart. Das bereitet beim Schneiden der Augen einige 
Schwierigkeiten, indem sie beim Schneiden sehr oft als ganzes herausbricht. 


Ich habe verschiedentlich, um von vornherein keine besonderen Schwierig- 
keiten zu haben, die peripher angeschnittene Linse mit einer spitzen Pinzette aus 
dem Paraffinblock vorsichtig herausgehoben und die nun im Block zentral 
liegende Liicke mit einem Tropfen fliissigem Paraffin geschlossen. Man kann dann 
anschlieBend grofBe Teile der nicht oder nur ganz geringfiigig lokal beschadigten Re- 
tinal-Kalotte ohne Schwierigkeiten schneiden. 


An der bouinfixierten Linse ist die (besonders harte ?) Linsenkapsel 
meist an vielen Stellen gerissen, und die Teilstiickchen haben sich durch 
die Fixierung dann meist mehr oder weniger halbkreisformig eingerollt 
(s. Abb. 34). 

Der histologische Aufbau der Linse bietet nichts besonderes. Der 
Feinbau der im Leben vollig homogenen Linsenfasern in gut fixiertem 
Zustand zeigt die Abb. 32 links oben unter L. Es braucht dazu nichts 
weiter gesagt zu werden. 


1 Als Brackwasser-SiiBwasserfisch ist er in der Zeit der Gew6hnung ans reine 
SiBwasser sehr empfindlich gegen Wasseranderung (Wasserwechsel beim Um- 
setzen z. B.). Spater, bei eingewéhnten Fischen, 14B8t die Empfindlichkeit nach. 


des Linsenmuskels auch etwas temporal verschoben werden kann (beachte die gegeniiber 
der Pupille exzentrische Lage der Linse). Processus falciformis und Nervus opticus nicht 
angeschnitten. Die Cornea ist im Leben stirker nach auBen vorgewélbt; hier durch die 
Fixierung etwas geschrumpft und etwas nach innen gezogen, wo hingegen die autoch- 
thone Schicht der Cornea propria (?) durch die Behandlung stark aufgequollen zu sein scheint 
(z. T. halbschematisch, einzelne Gewebe nicht ausgezeichent; GréBe der Organkomplexe 
untereinander aber maBstabgerecht). 1 bindegewebiges Stroma der Iris, 2 Aste der Iris- 
arterien (direkt von der Arteria carotis int. kommend), 3 Corpus ciliare mit Musculus 
ciliaris; 4 Pars iridiaca retinae; 5 Argentea; 6 Ora terminalis retinae; 7 Sphinkter der 
Iris, quer getroffen, 8 oberstes Epithel (konjunktivale Schicht) der Cornea, 9 (faserige = 
sklerogene) Propria der Cornea; 10 Ligamentum annulare; 1/1 (?) ,,autochthone“ Schicht 
der Cornea propria? naZ7'4 nasaler Teil des Auges; hiT7'A hinterer (kranial gelegener) Teil 
des Auges; fe7'A temporaler Teil des Auges; vo7'A vorderer Teil des Auges (Cornearegion); 
T Tris; BICh BlutgefaBe der Chorioidea; 4M Augenmuskeln; Ch Chorioidea; Chd (1) 
Chorioidealdriise und zwar der Bereich der Arteria ophthalmica (die tiber die Pseudobranchie 
von der Arteria earotisint. kommt) Chd (2) Chorioidealdriise und zwar ihr choriokapillarer 
Plexus, R Retina; S Sklera; Pu Pupille 
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Der Glaskérper ist eine vollig homogene gallertige Masse, die in 
fixiertem Zustand kaum eine Affinitat zu den angewandten Farbstoffen 
zeigt. Also ist auch hier keine Besonderheit festzustellen. 


——— tt te Brophy eae = 
Abb. 32. Einmiindung des Nervus opticus in die Retina auf einem Schnitt durch das 
linke Auge eines Toxotes jaculatrix von 5cm Linge. Der Schnitt geht etwas peripher 
durch die Hinmiindungsstelle; daher ist hier noch ein Kranz von Pigmentbréckchen (P%) 
aus dem Pigmentepithel zu sehen. Beachte die Michtigkeit (und den Kernreichtum) des 
Sehnerven im Kinmiindungsbereich. Da der Schnitt etwas peripher durch den Nery ver- 
liuft, ist es noch etwas dicker als hier gezeichnet!* An dieser Stelle (mehr zentral, also hier 
nicht angeschnitten) mtindet der Processus falciformis in den Sehnerven ein (Fix. BOUIN; 
Firb. Delafield-Hosin; Schnittdicke 15 ~). ZL Linse; NF’ Nervenfaserschicht; Glh Glas- 
k6rperhohlraum mit Glaskérper; Ahy (?) Arteria hyaloidea? (aus.der Arteria centralis 

retinae); Pil Pigmentmantel des Sehnerven 


Auch der Nervus opticus zeigt an seiner Einmiindungsstelle in die 
Retina im histologischen Aufbau nichts, was einer besonderen Betrach- 
tung wert ist. Sein Kernreichtum im Bereich der Einmiindung ist be- 
merkenswert. Es muf nur hervorgehoben werden, daB er, ebenso wie 
bei seinem Austritt aus dem Augenbulbus, auch in dieser Region sehr 
machtig ist, indem er ein Mehrfaches der Dicke der an sich schon 
starken Retina ausmacht (Abb. 32). 
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AuSerdem muB8 auf den groBen Bereich der Sehnervenstrahlung an 
der Einmitindungsstelle hingewiesen werden, indem hier um die Ein- 
mundungsstelle herum die erregungsleitenden Teile der Retina leicht 
erhaben, d. h. flach wallférmig, hochgewélbt sind. Bei einer Flachensicht 
auf die Retina von innen auf die hintere Halfte des Augenbulbus tritt 
diese Sehnervenstrahlung deutlich zu- 
tage (s. auch Abb. 36). 


In direktem Zusammenhang mit . 
dem Pigmentepithel der Retina um- 
gibt ein feiner Pigmentmantel den 
Sehnerven bis etwa in die Hohe seiner 
Einmiindung in das lockere Orbita- 
gewebe (Abb. 32, Pil). 

Die Cornea, im lebenden Auge stark 
nach auBen vorgewolbt, ist bei Toxotes 
ganz normal zwei-(bzw. drei-)schichtig. 
AuBen liegt als direkte Fortsetzung : 
der Korperbedeckung das ektodermale Ni 
Hornhautepithel = die Conjunctiva — dk 
im Leben glasklar — und dann folgt tf 
die Cornea propria als subkonjunk- “414,35 schnitt durch den Sklero- 


tivale Schicht. cornealrand eines Auges von Towxotes 
é ss - : jaculatriz. Beachte die (in gewissem 
Bei schwacherer mikroskopischer Umfang wohl durch Quellung her- 


* G . Oa vorgerufene) Méachtigkeit der ,,auto- 
VergroBerung sieht ee nur diese bei chthonen‘‘ Schicht der Cornea propria 
den Schichten deutlich (Abb. 31). Je- (Fix. Bourn; Azanfirb. nach HEIDEN- 

A . 5 A . HAIN; Schnittdicke 10 mu; Vergr. 
doch scheint beim Schiitzenfisch die 74fach). J Ora terminalis retinae; 
Cornea propria ihrerseits aus 2 Schich- 2? Pigmentkomplexe der Ivis; 3 Iris; 

: 4 Argentea; 5 oberstes Hpithel (kon- 
ten aufgebaut zu sein: und zwar aus junktivale Schicht) der Cornea; 6 (fa- 
einer 4uBeren Schicht als direkte Fort- setige = sklerogene) Propria der Cor- 
5 nea; 7(?) ,,autochthone‘‘ Schicht der 
setzung der Sklera von einer mehr fase- Cornea propria ? 
rigen als lamellésen Beschaffenheit (mit 
sehr dicht gelagerten Fasern) und einer inneren, mehr lamellésen ,,auto- 
chthonen“ Schicht. In dieser letzten Schicht liegen die Fasern wohl recht 
locker. Bei Kinwirkung der Sauren lockern sich die einzelnen Lamellen 
vornehmlich im Bereich des Sklerocornealrandes wohl noch besonders auf 
und quellen hier auch wohl sehr stark; Lirro-VoLLaRo hatte schon 
1910 darauf hingewiesen, daB ganz allgemein im Wirbeltierauge das 
Hornhautstroma unter dem Einflu8 der in der Farbetechnik unentbehr- 
lichen Sduren eine starke Quellung erleidet, derart, da am Sklerocor- 
nealrand ein dickes Polster von lamell6sem Gewebe in Erscheinung tritt 
(Abb. 31, 33 und 34). Ich war einige Zeit im Zweifel, ob es sich hier 
nicht um das Ligamentum annulare handelt, jedoch scheint mir das 


unwahrscheinlich — ich méchte aber durch das Fragezeichen auf die 
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nicht ganz klare Zugehorigkeit dieses ,,Polsters hinweisen — da sich 
am Sklerocornealrand zwischen dieser Schicht und der Iris noch ein 
mehr netz- bzw. geriistartiges Gewebe vorfindet, das sich nicht blau 
farbt (Abb. 31); hier diirfte es sich mit gré8ter Wahrscheinlichkeit um 
das Ligamentum annulare (Ligamentum pectinatum iridis) handeln. 

Auch wenn man. beriicksichtigt, da die ,,autochthone‘‘ Schicht in 
Hohe des Sklerocornealrandes durch die Saéurebehandlung stark auf- 
gelockert und gequollen ist, bleibt die Tatsache bestehen, daB diese mehr 
lamellése Schicht der Cornea propria in Héhe des Sklerocornealrandes 
auBerordentlich stark entwickelt ist. Vielleicht hangt das direkt mit 
der bereits besprochenen guten Verengungs- und Erweiterungsfahigkeit 
der Toxotes-Pupille zusammen — eine Fahigkeit (sog. Pupillenreflex), 
die ja bei den Fischen im allgemeinen, auBer bei Anguilla’ (und gerade 
diese hat nach Franz 1934 keinen Musculus ciliaris) nicht sonderlich 
ausgebildet ist — obgleich, wie ich hier schon vorherschicken will, die 
Muskelelemente in der Iris selbst (Abb. 31) nicht besonders stark ent- 
wickelt sind. Towotes gehort zu der kleinen Kategorie von Fischen, bei 
welchen die Bewegungen der Pupille rasch genug ist (ohne aber die weit 
deutlicheren Reaktionen der Aalpupille zu erreichen!), um in ihrem Ver- 
lauf sichtbar zu sein. 

Die Iris des Schiitzenfischauges hat unter dem Plattenepi(endo)thel 
eine dicke schwarze Argentea (als direkte Fortsetzung der allgemeinen 
Argentea des Auges in die Irisregion) mit Guanineinlagerungen (Abb. 31 
und 34); dazu in der bindegewebereichen Substantia propria der Iris 
mehr oder weniger ausgedehnte Pigmentkomplexe (Abb. 33 und 34). 
EKingebettet in das Bindegewebe der Ivis findet sich auch eine Vielzahl von 
Asten der Irisarterie (Abb. 31, 33 und 34); die Iris des Schiitzenfisches 
ist also d4uBerst stark durchblutet. Die Anordnung der GefaéBe ist be- 
sonders auf Abb. 34, die eine Photographie der Iris im Querschnitt 
zeigt, sehr deutlich. Hier sind die mit Blutkérperchen prall gefiillten 
GefaBe entsprechend der Hauptrichtung ihres Verlaufes durch die Iris 
ebenfalls quer getroffen. Der Sphinkter der Iris des Towxotes-Auges, am 
auBersten freien Ende der Iris gelegen, besteht nur aus einigen wenigen 
schwach ausgebildeten, zirkulaér gelagerten Fasern (Abb. 31). Auf Grund 
der fiir Fischverhaltnisse guten Veranderungsméglichkeiten der Toxo- 
tes-Pupille (s. weiter oben) hatte man unter Umstinden einen stiarkeren 
Irissphinkter erwarten konnen. Die Chorioidea des Schiitzenfischauges, 
zwischen dem Pigmentepithel der Retina und der Argentea gelegen, ist 
nicht tibernormal stark ausgebildet. Sie ist gut durchblutet; besonders 
an den peripheren Teilen der Chorioidealdriise sieht man auf vielen 


1 ,,Die Reaktion der kreisrunden Aalpupille erfolgt schon auf Lichtreize maBi- 
gen Grades‘ sagt SrernacH (1890). 


Untersuchungen am Auge des Schiitzenfisches T'oxotes jaculatriz 577 


Schnitten prall mit Blutkérperchen vollgepackte GefiBe in sie ein- 
miinden (Abb. 31). Die GefiSe — naturgemaB in der Nahe der Chorio- 
idealdriise am weitlumigsten und kriftigsten ausgebildet und ent- 
sprechend dort auch am deutlichsten zu erkennen (Abb. 31) — durch- 
ziehen die Chorioidea in den verschiedenen Richtungen. Der histo- 
logische Aufbau dieser 
Schicht bietet im tibrigen 
nichts besonderes und 
kann daher iibergangen 
werden. 

Wahrend, wie gesagt, 
die Chorioidea selbst nicht 
tibernormal stark  ent- 
wickelt ist, ist dagegen 
die Chorioidealdriise des 
Toxotes-Auges ganz auBer- 
ordentlich stark  ent- 
wickelt. Ihre Form als 
hufeisenférmiges Gebilde 
zwischen der Sklera (bzw. 
dem _ suprachorioidealen 


Lymphraum) und der Abb. 34. Schnitt durch den Sklérocornealrand eines 
a0 : . Auges von Toxotes jaculatrix etwas mehr zur Linse 
Chorioidea, die hintere hin als in Abb. 33. Beachte auch hier die in gewissem 


Kappe des Auges umfas- Umfang wohl durch Quellung hervorgerufene Michtig- 
Mia tadia. ber, Kiach keit der ,,autochthonen’* Schicht der Cornea propria 
Send, 1st die bel Fischen  (pix., Parb., Schnittd. u. Vergr. wie in Abb. 33). 


tibliche. [hre erdBte Dicke 1 Pigmentkomplexe in der Iris; 2 Aste der Ivisarterie 
(direkt von der Arteria carotis int. kommend); 3 Ar- 


zeigt sie in ihren mitt- gentea; 4 Iris; 5 von der fixierten Linse abgerissenes 
leren Teilen etwas tiber Teilstiickchen der Linsenkapsel; 6 Linse; 7 Ligamen- 
“ tum annulare; 8 (faserige = sklerogene) Propria der 
dem Augenaquator. Hier Cornea; 9 ,,autochthone‘‘ Schicht der Cornea propria ? 


betragt ihre Dicke etwas 
mehr als das Doppelte der Dicke der Retina (Abb.31; angedeutet 
auch in Abb. 35). Das ist auBerordentlich viel. 


Die Art der Funktion der Chorioidealdriise ist immer noch nicht rest- 
los geklart. — Einige Autoren sehen in ihr nur ein passives Blutreservoir, 
andere ein sich im gewissem Umfang vergr6Berndes bzw. verkleinerndes 
Zugorgan, das die Menge des ins Auge eintretenden Blutes reguliert, 
andere wiederum sehen in ihr einen Mechanismus, der das Pulsieren 
des arteriellen Blutes in der Retina herabsetzt+ (Franz 1934), und fiir 
andere ist sie aktiv sekretorisch bzw. ein Organ des biochemischen Aus- 


1 Dadurch, daB das arterielle Blut durch ein Netzwerk von Kapillaren geschickt 
wird, wiirden die StoBwellen ,,abgeglattet“’. Bei der so kurzen fokalen Lange des 
Fischauges kénnten namlich u. U. diese StoBwellen groB genug sein, den scharfen 
Seheindruck zu stéren (BARNETT 1951). 
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tausches (LEINER 1939 vermutet in der Chorioidealdriise ein Atmungs- 
hilfsorgan der Retina, indem die zur Retina gehende Menge des kata- 
lytisch wirksamen Stoffes héchst wahrscheinlich in dem Chorioideal- 
kérper nach Bedarf reguliert wird). — Doch kann man in der Tatsache 
der auBerordentlich starken Ausbildung dieses ,,blutiiberhiuften‘‘ Or- 
gans (,,Wundernetz‘‘)! gerade bei diesem groBaugigen, sich fast rein 
optisch orientierenden Oberflachenseher Toxoles 
jaculatrix auf eine wichtige Funktion — gleichgiltig 
welcher Art sie nun wirklich sein mége — schlieBen. 


Die Hauptmasse der Chorioidealdriise wird von 
dem choriocapillaren Plexus eingenommen. Dieses 
Polster ist bei Jowotes sehr reichlich mit Blut ge- 
trankt, in dem in fixiertem Zustand dicht gedrangt 
Blutzelle neben Blutzelle liegt (Abb. 31 und 35). 
In den peripheren Teilen ist das Netzwerk der 
Kapillaren nicht so dicht, und man sieht die feinen 
Wandungen der weitlumigeren GefaBe an manchen 
Stellen deutlich zutage treten. Zwischen den GefaBen 
beobachtet man hier am Rande des vaskularen Kor- 
pers ein feines bindegewebiges Stroma. 


Die den Glaskérper durchziehenden GefaBe, die 
Vasa hyaloidea, erstrecken sich ganz allgemein bei den 
Fischen nach WIEDERSHEIM (1909) nicht auf geradem 
Wege durch den Glaskérper, sondern liegen eingebet- 


Abb. 35. Querschnitt durch die Retina und Chorioidealdriise 
in ihrem hinteren, dorsalwirts gelegenen Teil. Beachte die 
Machtigkeit der Chorioidealdriise, obgleich die dickste Stelle 
hier nicht angeschnitten ist (Fix. Bourn, Schnittd. 5 uw, Farb. 
HEIDENHAINS Hisenhimotoxylin-EKosin, Vergr. 158fach). 1 Argen- 
tea; 2 Chorioidealdriise; 3 Pigmentepithel; 4 Region der Stabchen 
und Zapfen; 5 Zapfenellipsoid; 6 iuBere Koérnerschicht, 7 innere 
Kornerschicht; 8 innere Faserschicht; 9 Membrana limitans int. 


tet in jene sichelformige Spalte, den Processus falciformis, welcher sich 
von der Eintrittsstelle des Nervus opticus bis dicht an die Iris hinzieht. 
Dieser Processus erhebt sich dort zipfelférmig, biegt quer hertiber zur 
Augenachse und miindet in der Campanula halleri an die Linsenkapsel 
(s. z.B. die schematische Figur 623 vom Teleosteerauge in PLATE 1924). 


Der Processus falciformis ist bei heranwachsenden und erwachsenen 
Toxotes jaculatrix sehr deutlich ausgebildet; er bleibt zeitlebens sehr gut 
erhalten (Abb. 36, 37 und 38). Das gute Erhaltenbleiben des Processus 
falciformis wahrend des ganzen individuellen Lebens beim Schiitzenfisch 


' Allgemeines iiber die Blutversorgung und den Verlauf der GefaBe in diesem 
vaskularen Koérper s. Barner 1951. 
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diirfte in keinem Zusammenhang mit der Funktionstiichtigkeit des Auges 
stehen; diese Bildung ist vielmehr in anderer Hinsicht bemerkenswert: 

Franz (1910) hat namlich mit Nachdruck darauf hingewiesen, daB 
der Processus falciformis aus typischen Bindegewebszellen aufgebaut ist, 
also nicht wie der Glaskérper aus ektodermalen Formationen. Der Pro- 
cessus falciformis ist vielmehr mesodermaler Herkunft, zumal auch viel- 
fach sein Bindegewebe ,,noch in ausgebildetem Zustand“ direkt mit der 
Chorioidea zusammenhangt. Diese Morphologie wie auch die Natur die- 
ser Strukturen (im ge- 5 
farbten mikroskopischen 
Schnitt besonders bei 
Azanfarbung) ist bei 
Toxotes dank des guten 
Erhaltenbleibens — sehr 
deutlich. Somit ist der 
Schtitzenfisch, was ich 
hier hervorheben méch- 
te, ein besonders giin- 
stiges Objekt: einmal 
zur Demonstration des 
Processus falciformis des 
Fischauges als solchem 
wie auch zum Nachweis 
der von FRANZ schon 


1910 richtig erkannten Abb. 36. Blick auf das Innere der hinteren Hilfte des 
: : rechten Augenbulbus bei einem T'oxotes jaculatrix von 
Natur dieser Spalte, die, 6,5 em Lange zur Demonstration des Processus falci- 


wie es beiadlteren Auto- formis (Prt) und der Sehnervenstrahlung (SnSt). Oben 

eo as A am Auge ist noch ein Stitickchen des vorderen Teils der 
ren haufig geschehen ist, Augenkugel nach der Priparation hingen geblieben; man 
nicht mit dem Facher sieht dort auf das durch Guaninflitter silbrig glinzende 
é Y Tapetum lucidum (lin. Vergr. 3fach). 4d Augenadquator; 
im Auge der Vogel zu R Retina 


homologisieren ist. 

Die Abb. 37 und 38 geben dartiber gentigend Auskiinfte. Besonders 
deutlich ist zu sehen, wie am unteren Rand des Processus falciformis 
das Pigmentepithel der Retina sich am Processus als lange pigmentierte 
Epithelleiste hochziehend (durch die Entstehung der Spalte zu erklaren) 
direkt.in die Pars optica retinae hineinragt. 

6. Die Retina des WSchiitzenfischauges, insbesondere thre Zapfen-, 
Stibchen- und dupere Kérnerschicht. Die Retina des Auges von Toxotes 
jaculatriz gehért in die Kategorie der besonders dicken Netzhaute. 
Sucht man namlich zur Messung und als Beispiel fiir die absolute Dicke 
eine Region aus, wo vor allem das schwachere, vom Boden und von 
vorne in das Auge fallende Licht eine gute Auswertung erfahren kann 
(ich meine damit die hintere auf bzw. etwas iiber dem Augenaquator 
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gelegene Region) — im allgemeinen ist in den Fischnetzhauten die Dicke 
der Netzhaut ,,in ihrem unteren Drittel deutlich geringer als in den 


=> 


Abb. 37. Querschnitt durch den Processus falciformis (Prf) eines 7,7 cm langen Tozotes 
jaculatrix (aus dem rechten horizontal geschnittenen Auge etwas unterhalb des Augen- 
iquators. Bei * Ubergang des (basal pigmentierten, ganz distal aber weitgehend pigment- 
freien) Plattenepithels (= AuBenblatt der Retina) in das Innenblatt der Retina (Schichten 
der Retina halbschematisch; Fix. Bouin; Schnittd. 5 “4; Azanfairb. nach HEIDENHAIN). 
J Pigmentepithel; 2 Region der Stiaébchen und Zapfen; 3 Membrana lim. ext.; 4 auBere 
Kornerschicht; 5 &iuBere Faserschicht; 6 innere Kérnerschicht; 7 innere Faserschicht; 
8 Ganglienkerne der Ganglienzellschicht; 9 Nervenfaserschicht (Opticusfaserschicht) ; 
10 Membrana limi int.; 71 Glaskérperhohlraum mit Glaskérper; S Sklera; Ch BI Chorioidea 
mit Blutelementen (Erythrozyten) durchsetzt; Ar(?) Argentea ? Hbl (Prt) arterielles 
GefaéB (Arteria centralis retinae) des Processus falciformis (auch die Campanula, halleri 
versorgend); Bi (Prt) Bindegewebe des Processus falciformis 


oberen 2 Dritteln“ (WUNDER 1936, s. auch seine schematische Abb. 109 
auf §. 120) —- so ergibt sich hier bei einem nur mittelgroBen Tier von 
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7,7em Gesamtlange und einem Horizontaldurchmesser des Auges (in 
der Aquatorialebene) von knapp 1 em an dieser Stelle eine Retinadicke 
von um 200 w (Abb. 39). Genau auf dem Augendquator ist die Gesamt- 
dicke der Retina an manchen Stellen noch ein klein wenig gréBer 
(s. weiter unten). 

Der Schichtenaufbau der Retina des Schiitzenfischauges ist ein voll- 
kommener. Das war von vornherein zu erwarten, denn Fische mit 
groBen Augen (gro8 z. B. in Beziehung zum Kopfquerschnitt) werden 
auch in der Regel eine sehr voll- 
kommene Architektur der Retina 
zeigen, wahrend andererseits Fi- 
sche mit Augen von _ geringer 
GroBe (im Kopfquerschnitt) zu- 
gleich ,,eine Verkiimmerung des 
Sehorganes auch im inneren Bau“ 
(WuUNDER 1936) aufweisen. 

Im einzelnen braucht dieSchich- 
tenfolge hier nicht wiedergegeben 
zu werden; die Abb. 39 gibt dar- 
tiber geniigend Auskunft. Natiir- 
lich ist die Schichtung der Netz- 
haut in der Nahe der Ora ser- 
rata — diese ist, wie wir vornehm- 
lich seit den exakten Untersu- 
chungen von MULLER (1952) am 
Auge des Cyprinodonten Lebistes 


reticulatus wissen, die Zuwachs- 
stelle des Fischauges fiir die Stab- 
chen und Zapfen nach AbschluB 
der Embryonalentwicklung des Or- 
gans — am wenigsten differenziert. 


Abb. 38. Querschnittt durch die Retina und 
den Processus falciformis des linken, etwas 
unter dem Aquator horizontal geschnittenen 
Auges eines herangewachsenen T'oxotes jacu- 
latrix, die Verhiltnisse in Abb. 37 zeigend 
(Fix., Schnittd. und Firb. wie bei Abb. 37; 
Vergr. 99fach). H Bl (Prt) arterielles GefaB 
des Processus falciformis; Bi (Prt) Binde- 


Aber auch entsprechend den ver- gewebe des Processus falciformis 
schiedenen Leistungsanspriichen 

der einzelnen Retinabereiche ist der Aufbau der Netzhaut, wenn man sie, 
wie gesagt, insgesamt auch als ,,vollkommen“ bezeichnen muB, sowohl 
in bezug auf die Dicke der einzelnen Unterschichten untereinander, wie 
auch in der Anzahl der Kerne und der Art der nervésen Schaltung und 
Koppelung an den verschiedenen Stellen in gewissem Umfang ver- 
schieden. 

An den Extrempunkten ganz nasal und temporal in der Nachbarschaft 
der Ora serrata (aber nicht an der Ora serrata selbst!) ist die Nervenfaser- 
schicht (Opticusfaserschicht) diinn (s. auch Abb. 41); die Ganglien- 
- kerne sieht man nur in maBiger Anzahl, die innere Faserschicht ist 
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Abb. 39. Schnitt durch die Retina des linken Auges von 
Toxotes jaculatrix. Die Schnittebene liegt horizontal und 
zwar 900 uw oberhalb des Augeniquators. Der hier wieder- 
gegebene Ausschnitt ist ein Abschnitt aus dem hinteren 
(kranialwarts gelegenen) Teil der Retina. Die déuBere 
Ko6ornerschicht ist bei Hoch-, Mittel- und Tiefeinstellung 
der Mikrometerschraube gezeichnet worden, enthilt also 
eine sehr optimale Anzahl von Kernen. Hellstellung der 
Sehelemente! Horizontaldurchmesser des Auges (in der 
Aquatorialebene) 0,95 cm; Gesamtlinge des Tieres 7,7 em 
(Fix, BOUIN, Sehnittd. 5 uw, Firb. Azanfiirbung nach HEt- 
DENHAIN). J Membrana lim. int.; 2 Nervenfaserschicht 
(Opticusfaserschicht); 3 Ganglienkerne der Ganglienzell- 
schicht; 4innere Faserschicht; 5 Miillersche Stiitzfasern; 
6 amakrine Zellen; 7 innere Kérnerschicht; 8 horizontale 
Zellen; 9 iufBere Faserschicht; 10 HENLES Faserschicht; 
11 auBere Kérnerschicht; 12 Stibchenkerne; 13 Mem- 
brana lim. ext.; 74 Region der Stabchen und Zapfen; 
15 Gapfenkerne; 16 Zapfenmyoid,; 17 Zapfenellipsoid; 
18 ZapfenauBenglied; 19 Pigmentepithel; 
20 Basalmembran 


dagegen ziemlich breit 
und die auf ere Faser- 
schicht gut sichtbar. In 
einem Bereich ganz kra- 
nial ist dagegen die Ner- 
venfaserschicht von 
mittlerer Dicke (s. auch 
Abb. 41); die Ganglien- 
kerne sieht man in gro- 


Ber Anzahl, wahrend 
wiederum die innere 
Faserschicht ziemlich 


breit und die duBere 
Faserschicht gut sicht- 
bar ist. Etwas temporal 
von dieser Stelle —d. h. 
an der Stelle, auf die auf 
Grund der Iris- und Lin- 
senbewegung die meisten 
Seheindriicke projiziert 
werden — ist die Ner- 
venfaserschicht dick, 
aber man sieht nur we- 
nige Kerne in der Gan- 
glienkernschicht. Die 
innere Faserschicht ist 
diinn und die dauBSere 
Faserschicht sogar sehr 
diinn. Sie ist an man- 
chen Stellen kaum sicht- 
bar. Noch etwas weiter 
temporal ist die Ner- 
venfaserschicht am dick- 
sten, wird dann aber 
noch ein klein wenig 
weiter temporal pl6tz- 
lich sehr diinn. 


In der ganz kranial 
gelegenen Region ist die 
in mittlerer Dicke vor- 
handene Nervenfaser- 


schicht (Opticusfaserschicht) grobstrukturiert, und die Miillerschen Stiitz- 
fasern in der inneren Faserschicht sind hier (jedenfalls bei Azanfarbung) 
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nur schwach sichtbar (Abb. 41). Im ganz temporal gelegenen Bereich 
der Retina ist die diinne Nervenfaserschicht dagegen feiner strukturiert, 
und in der inneren Faserschicht treten die Miillerschen Stiitzfasern 
deutlich hervor. Uberhaupt sind die Miillerschen Stiitzfasern im Bereich 


der inneren Faserschicht auf der gesamten 
temporalen Retinakappe bei Azanfairbung 
fast immer sehr deutlich. 


Einzelne Werte, einmal fiir die Dicke der 
inneren Faserschicht, zum anderen fir die 
Dicke der Ganglienkernschicht plus Nerven- 
faserschicht auf einem Querschnitt durch die 
Retina des Schiitzenfischauges gemessen — 
von nasal iiber kranial bis temporal — jeweils 
im Abstand von 300 « gibt fiir die Hohe des 
Augenaquators Tabelle 3, fiir einen Schnitt 
800 w unter dem Augendquator im kranial- 
temporalen Sektor Tabelle 4. 


In der Héhe des Augenaquators liegt die 
Dicke der Ganglienkernschicht plus Nerven- 
faserschicht auf dem nasal-kranialen Sektor 
zwischen 29—34 mu, auf dem kranialen Sektor 
zwischen 48—55 uw und fallt dann auf dem 
kranial-temporalen Sektor von 45 uw auf 15 wy. 
800 w unter dem Augenaquator liegt die Dicke 
der Ganglienkernschicht plus Nervenfaser- 
schicht zwischen dem kranialen und tempo- 
ralen Sektor (dort also wo die Iris- und Lin- 
senbewegung die meisten Seheindriicke auf 
die Netzhaut projizieren) sogar bei 160 w, 
wahrend sie temporal von dieser Region ziem- 
lich steil auf 75 uw abfallt und weiter tem- 
poral auf 60—45 ~ und noch weiter tempo- 
ral auf 30—25 yu sinkt. Ich werde weiter 


lingszapfen aus der Retina des 


Toxotes jaculatrix. 1 Die fei- 
nen kurz-staibchenf6rmigen 
Pigmentgranulationen an den 
distalen Enden der AuBenglie- 
der des Zapfens; 2 nach Azan- 
farbung leuchtend rot tingier- 
te ,,Schollen** im Ellipsoid des 
Zapfens; 3 nach Azanfirbung 
blau violetter ,,Mantel‘’ des 
Ellipsoids; 4 die beiden Kerne 
des Zwillingszapfens mit ihrer 
ganz feinen Kernmembran und 
ihren ebenso feinen Chromatin- 
granulationen. Die Kerne del- 
len die M. lim. ext. (*) stark 
nach innen ein und die nerv6- 
sen Fortsatze des Zwillingszap- 
fens (5) scheinen die M. lim. 
ext. direkt zu durchbohren; 
6 die etwas kleineren Stiib- 
chenkerne mit ihren gréberen 
Pigmentgranulationen 


unten auf diese Stelle des plétzlichen Schmalerwerdens der Nerven- 
faserschicht in einem anderen Zusammenhang noch eingehen. 
Ganz allgemein zeigt sich die Membrana limitans externa auf Quer- 


schnitten durch die Retina bei Azanfarbung als ganz feiner, aber deut- 
licher Strich, die Membrana limitans interna als ganz feines doppel- 
konturiertes Hautchen, das sich bei Azanfarbung intensiv blau tingiert. 

Die GréBe der Kerne in der Retina (auBer denjenigen der Zapfen 
und Stabchen, dariiber s. weiter unten) sind (im groBten Durchmesser) 


- folgende: 
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Kinzelkerne der Region der inneren 


Korner (EKiK). . . .... ~~» » 3,2 (2,9—3,5 w aus 12 Messungen) ; 
Kerne der amakrinen Zellen (KamZ). . . ~5,1 yu (5,0—5,2 aus 4 Messungen); 
Ganglienkerne aus der Ganglienzell- 

schicht (GK)... ....... + + 5,1 (5,0—5,3 w aus 5 Messungen). 
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Abb. 42. GrdBenverhaltnisse 
zwischen verschiedenen Reti- 
nakernen bei TYozxotes jacula-.- 
trix (Fix. BOUIN, Fairb. Haima- 
toxylin nach DELAFIELD). GK 
Ganglienkern der Ganglien- 
zellschicht; KamZ Kern der 
amakrinen Zellen; HKikK Kern 
aus der Region der inneren 
Korner; Stk Stabchenkern; 
ZmkKk Zapfenkern 


Abb. 41a u.b. Dicke und Struk- 
tur der Nervenfaserschicht (7) 
und der inneren Faserschicht 
(2), sowie der Kernreichtum 
der Ganglienzellschicht (3) auf 
einem MHorizontalschnitt um 
8004 unter dem Augeniiquator. 
alIn einem Retinabereich ganz 
kranial. b In einem Retinabe- 
reich ganz temporal. 4 Mem- 
brana lim. int.; 45 Miillersche 
e Sttiitzfasern. Néiheres siehe im 
Abb. 41b Text 


Die mit aufgelockertem Chromatin versehenen Kerne der amakrinen 
Zellen und die Ganglienkerne der Ganglienzellschicht sind also (ein- 
schlieBlich der Zapfen- und Stabchenkerne, deren GréBe weiter unten 
im Zusammenhang mit der Morphologie dieser Zellen noch mitgeteilt 
wird) die groBten Kerne der Retina (Abb. 42). Das ist ein ganz nor- 
maler Befund fiir ein gutausgebildetes funktionstiichtiges Fischauge. 
Bei Hellstellung der Sehelemente (Zapfen und Stabchen) und bei Dela- 
field-Farbung sind die Kerne des Pigmentepithels der Retina deutlich 
zu sehen; sie sind mittelgroB und liegen bei Hellstellung der Sehelemente 
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im allgemeinen auBerhalb der Zone der vollstandigen Pigmentverballung 
(Abb. 39). Die Kerne des Pigmentepithels sind aber haufig umlagert 
von kérnigen schwarzbraunen Pigmentgranulationen, aber nicht so 
stark, da sie von ihnen gleichsam maskiert werden. 


Ich hatte schon erwihnt, da die Schichtenfolge der Retina des 
Schiitzenfischauges trotz der Abweichungen in einigen Retinabezirken 
insgesamt als sehr vollkommen zu bezeichnen ist. Es muB hier aber 
das Verhaltnis der Dicke der einzelnen Schichten zueinander noch etwas 
genauer besprochen werden. 


Von Interesse und wichtig sind die Schichtungsverhaltnisse auf der 
kranialwarts gelegenen (hinteren) Retinakappe und zwar auf Horizontal- 
schnitten ungefahr in Hohe des Augenaquators, da diese Stelle von ver- 
schiedenen Autoren (vornehmlich aber von MENNER 1929) auch bei 
anderen Fischen, die hier um gewisser 6kologischer Riickschliisse willen! 
zam Vergleich herangezogen werden sollen, griindlich durchgemustert 
sind. An dieser Stelle ist die Retina bei T'owxotes jaculatrix in folgender 
Weise aufgebaut: 


Gesamtdicke: 225 w (einschlieBl. Pigmentepithel). 
Stabchen-Zapfenschicht (einschlieBlich Pigment- 


epithel bis Mena lim-ext:)). 9... se se 96 uw =42,67% der Gesamtdicke 
Wome MmMcexbs i. ses. 2 ee ses etwas unter 1u= 0,44% der Gesamtdicke 
Bere ormermiay Pa f N. Pe a d 18 4= 8,00% der Gesamtdicke 
AuBere retikulare Schicht (einschlieBlich Region 

ifenlesche Hasern) % 50. 65 1. fe ew Ss 7u= 3,11% der Gesamtdicke 
irtorer Crrlel mame eriN ns ick Gidcaele cel ders fs 12 4= 5,33% der Gesamtdicke 
Innereétetikulare Schicht . . 0... 2.7. 35 w= 15,56% der Gesamtdicke 
Ganglienzellschichten., 2. .. i: 5.4... 9u= 4,00% der Gesamtdicke 
iNermentaserschicht™: 20. © a es. 9 = a % 46 w= 20,44% der Gesamtdicke 
igang lintingatatic “oy #6. Gera olen nee CS gut lw= 0,44% der Gesamtdicke 

225 uw 100 


Die MaBe der Unterschichten der Retina von Chondrostoma nasus 
und Gasterosteus aculeatus, die MENNER 1929 zu den Hellfischen zahlt 
(G. aculeatus besitzt ja in bezug auf den Kopfquerschnitt ein groBes 
Auge [s. Abb. 23 und in WuNDER 1936 Abb. 100]) zur Gesamtretina 


verteilen sich wie folgt: 


1s geht mir hier in diesen Vergleichen in erster Linie nicht um Fische, die 
mit Zoxotes verwandt sind oder die ihm tiergeographisch nahe stehen, sondern viel- 
mehr um Fische, die (z. B. als Hell- oder Dammerungsfische oder als beides in 
einem — vornehmlich seit den Wunderschen Untersuchungen wissen wir ja, daB 
es solche gibt) wie J’oxotes im hellen, zeitweilig aber auch sehr triiben oder von der 
Dammerung umgebenen Wasser aktiv sind (s. dazu besonders Kapitel G am SchluB 


dieser Arbeit). 
Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 39 
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a) Chondrostoma nasus: Gesamtdicke: 319 yu 


Stabchen-Zapfchenschicht. ......... 121 4 =37,93% der Gesamtdicke 
Mem: lim? exta as taecae to eee eee luw= 0,31% der Gesamtdicke 
AuBere Kérmer?"s Pa ine Salem wees 28 w= 8,78% der Gesamtdicke 
AuSere retikulire Schicht:. ....... =. ll w= 3,45% der Gesamtdicke 
Innere KWGrnert nessa cms cous eece ree eee 58 u=18,18% der Gesamtdicke 
Innere retikulaére Schicht .......... 44 4 =13,80% der Gesamtdicke 
Ganglienzellenschicht. ..........-. ll w= 3,45% der Gesamtdicke 
INerventaserschichteqsee 9 yi aeue-nr cr auc 44 4=13,8 % der Gesamtdicke 
Meal lim#int: 5 2.0). Pee be Rae lu= 0,31% der Gesamtdicke 
3194 100 


b) Gastrosteus aculeatus: Gesamtdicke: 154 yw. 


Stabchen-Zapfchenschicht. ......... 50 «= 32,47% der Gesamtdicke 
Mem. dims ext) 2) fA oes, se Sc. teu te bene 1u= 0,65% der Gesamtdicke 
AuiBereriGGrmetea hye yes cee eee 12 u4= 7,79% der Gesamtdicke 
AuBere retikulare Sechicht . . .14 . =. +. 12 4= 7,79% der Gesamtdicke 
InnereviOrmer yar ais) tc ray ter ee 34 «= 22,08% der Gesamtdicke 
Innere retikulare Schicht . ......... 32 w= 20,78% der Gesamtdicke 
Ganglienzellenschicht. ........4... 6 u= 3,90% der Gesamtdicke 
Nervenfaserschicht .......... ... 6u= 3,90% der Gesamtdicke 
Mena: Jimasmnt. = 7s 20a) 3) fetes romero lu= 0,65% der Gesamtdicke 
154 100 


Dagegen verteilen sich die Mafe der Retinaunterschichten bei Lota 
lota, einem Dammerungsfisch, dessen Auge besonders auf die Auswer- 
tung schwachen Lichtes eingestellt ist (WUNDER 1936), in folgender Weise 


Gesamtdicke: 154 w 


Stabchen-Zapfchenschicht. ......... 44 uw = 28,57% der Gesamtdicke 
Mem. lim.ext.. . 2... ..... Tice de os 

AuiBere Korner, 5 is4 s.s pen anen en . . . 24u4=15,59% der Gesamtdicke 
AuBere retikulare Schicht . ....... . . 124= 7,79% der Gesamtdicke 
Tnmmere Kiérners «+0 5 2 4) 3) ee es . . 29 u4=18,83% der Gesamtdicke 
Innere retikulire Schicht . ....... . . 24 u=15,59% der Gesamtdicke 
Ganglienzellenschicht. . ... . - 1 ee ss Ou= 584% der Gesamtdicke 
Nervenfaserschicht . ... . wee es ws ss IL p= 7,14% der Gesamtdicke 
Mem. lima, jit) 0 aes Hak be eet -.. Lw= 0,65% der Gesamtdicke 


1544 100 


Die Stabchen-Zapfenschicht, als die fiir das Sehen wichtigste Schicht, 
ist also bei Schiitzenfisch mit fast 43% Dicke gegeniiber der Gesamt- 
retina, im Vergleich zu derjenigen der beiden Hellfische Ch. nasus und 
G. aculeatus mit 40% und 32% relativ am dicksten (s. auch Abb. 43); 
bei dem Dammerungsfisch L. lota betraigt ihre Dicke nur knapp 29% 
der Dicke der Gesamtretina. Die Dicke der aéuB8eren Kornerschicht (bei 
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diesen K6rnern handelt es sich im wesentlichen um die Stabchenkerne, 
d. h. also um die Kerne der Dunkelelemente — s. weiter unten — die 
schwaches Licht auszuwerten haben) betragt beim Schiitzenfisch immer- 
hin 8% der Gesamtdicke der Retina. Das ist nicht gerade wenig und 
ist somit ein wichtiger Hinweis darauf, daB dieser Schicht der Dunkel- 
elemente beim Schiitzenfisch mindestens keine untergeordnete Bedeu- 
tung zukommt; wir werden aber beim Auszahlen der auBeren Korner 
(= Kerne) in dieser Hinsicht weiter unten noch zu klareren Ergebnissen 
kommen. Bei der ausgesprochen in der Dimmerung aktiven Aalquappe 
L. lota macht diese Schicht der Kerne der Dunkelelemente fast 16% (!) 
der Gesamtdicke der Retina aus. ? 

Die Nervenfaserschicht ist tibrigens bei Toxotes im Vergleich zu der 
der hier genannten Fischarten bei gut 20% der Gesamtdicke der Retina 
auch relativ sehr dick (Abb. 48). 

WunbER 1926 hat an Hand seiner Abbildung von dem gleich groBen 
und sich entsprechenden Netzhautbezirk eines Hellfisches (Perca fluvia- 
tilis) und dem eines Daimmerungsfisches (Lota lota) gezeigt, daB min- 
destens bei einigen Hellfischen die Dicke von den éufBeren Kornern bis 
zur Basalmembran des Pigmentepithels recht gering ist, so daB fiir die 
bei Hellfischen ja immer groBen Zapfen eine vollkommene Ausstreckung 
im unteren Teil der Netzhaut und gegen den Rand zu und damit ein 
Ubergang zur vollsténdigen Dunkelstellung gar nicht recht méglich ist, 
wahrend dieser mit feinen Pigmentfortsitzen beladene Abschnitt bei 
Dammerungsfischen recht dick ist. Bei T'oxotes ist dieser Abschnitt auf- 
falligerweise auch ziemlich dick. 

Bei dem ausgesprochenen Hellfisch P. fluviatilis geht, was damit 
direkt zusammenhangt, die Héhe des mittleren Zapfenteiles (Myoid — 
Ellipsoid) nur 3mal in diesen Abschnitt, bei 7’. jaculatrix aber 41/,mal 
und bei dem Dammerungsfisch L. lota 6'/.mal. Wir haben hier also 
einen zweiten Hinweis auf ein Dammerungsfischcharakteristikum bei 
unserem Objekt. 

Zu klareren Ergebnissen kommt man, wenn man an unserem Objekt 
a) die GréBe der Zapfen genau feststellt und b) vor allem das Verhaltnis 
von Stabchen zu Zapfchen ergriindet, denn seit den Untersuchungen 
von WUNDER wissen wir, da8 uns erst die Kenntnis dieses Verhaltnisses 
wichtige Aufschliisse tiber die Leistungsfahigkeit des betreffenden Fisch- 
auges gibt. 

Zunachst seien also noch einige Ausfiihrungen iiber die GroBe der 
Zapfen und die Morphologie der Zapfen in der Toxotes-Retina gegeben. 
Der ganze Zapfen in einem mittleren, kranialwarts gelegenen Bereich 
der Toxotes-Retina von einem Tier, dessen Auge von 1 cm Durchmesser 
nach vorheriger Spaltung der Cornea (=Offnung der vorderen Augen- 
-kammer) durch einen raschen Schnitt vom Kopf getrennt bei diffusem 
%Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 39a 


a 
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Tageslicht. schnell in Bouin als Fixierungsflissigkeit fallen gelassen 
wurde, vom ZapfenfuB (in der Hohe der Henleschen Faserschicht) bis 
zum distalen Ende des AuSengliedes ist um 60,4 w lang (60,3—60,6 u 
aus 7 Messungen)! Der mittlere Teil des Zapfens von der Mem. lim. ext. 
bis zum distalen Ende des AuBengliedes ist dagegen etwas mehr als 30 u 
lang und in vielen Fallen um 10 breit (==Breite des Doppelzapfen- 
ellipsoids; s. Abb. 44). 
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Abb. 43. Dickenverhaltnisse einzelner Schichten der Retina (als %-Anteile an der jeweiligen 
Gesamtdicke der Retina) bei Toxotes jaculatrix (T); Chondrostoma nasus (Ch); Gasterosteus 
aculeatus (G) und dem Dammerungsfisch Lota lota (L). StZSch Stabchen-Zapfenschicht; 
aK auBere Koérnerschicht; drSch auBere Faserschicht (auBere retikulare Schicht); iK innere 
K6rnerschicht; irSch innere Faserschicht (innere retikulire Schicht); 
GK Sch Ganglienzellschicht; NF Nervenfaserschicht 


9 8 


Abb. 44. ZapfengréBe bei verschiedenen Fischarten einschlieBlich Toxotes jaculatrix. Der 
Doppelzapfen dieses Fisches stammt aus der Retina eines in der Horizontalen um1 ecm 
groBen Auges. Hs handelt sich um den hinteren (kranialwirts gelegenen) Teil der Retina 
auf einem Horizontalschnitt durch den Augeniquator. a Bartgrundel; b Zwergwels; 
c Karpfen; d Quappe; e Ellritze; f Toxotes; g Hecht; h Barsch; i Blikke. Die Zahlen 
driicken die Anzahl der Zapfen auf einer gleichgroBen Netzhautstrecke (80 “) aus; weiter 
temporal sind es bei 7. jaculatriz meist 9, manchmal sogar 10 Zapfen. Abstand der Teil- 
striche 5 uw. (Zapfen von 7’. jaculatrix Original, die anderen aus WUNDER 1936) 


»1m allgemeinen“, sagt WUNDER (1936), ,,kann man sagen, daB 
einem grofen, gut entwickelten Auge auch groBe Zapfen in verhialtnis- 
maBig betrachtlicher Zahl entsprechen, gleichgiiltig ob es sich um Hell- 
fische oder Démmerungsfische handelt. Verkleinert sich dagegen das 
Auge im Verhaltnis zu dem Kopfquerschnitt, so verringert sich auch 
die ZapfengréBe. Die geringste Zapfenzahl treffen wir einmal bei Dam- 
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merungsfischen mit riickgebildeten Sehorganen und dann unter unseren 
SuBwasserfischen bei der Quappe (Lota), die wohl am meisten licht- 
scheu lebt.“ Ordnet man den Retinazapfen von Toxotes jaculatrix in 
bezug auf die GroBe und seine Anzahl auf einer bestimmten Netzhaut- 
strecke (80 u) in die in dieser Hinsicht von WUNDER (in seiner Abb. 105, 
S. 116) 1936 dargestellten Reihe ein, so gebiihrt diesem Oberflachenseher 
der hier in Abb. 44 gegebene Platz. 


Die Morphologie des Toxotes-Zapfens ist aus Abb. 40 ersichtlich. 
Der nach Anwendung der Azanfirbung am deutlichsten und starksten 
hervortretende Zapfenteil ist das Ellipsoid. Sein ,,Mantel‘‘ ist dann im 
Grundton meist blauviolett, wird aber tiberlagert, ja oft direkt maskiert, 
von zahlreichen roten ,,Schollen‘‘, die in ihrer Gesamtheit bis auf den 
Mantel das Ellipsoid leuchtend rot erscheinen lassen. Auf der Héhe der 
distalen Enden der AuBenglieder der Zapfen beobachtet man bei der 
Hellstellung der Sehelemente feine kurzstabchenférmige Pigmentgranu- 
lationen (s. Abb. 40). Diese diirften wahrscheinlich nichts mit einer sek- 
toralen Schichtung im Inneren der AuBenglieder des Zapfens, die MEn- 
NER (1950) bei Leuciscus rutilus und Esox lucius fand — ,,die Zapfen 
zeigen ziemlich dicht gelagerte Querscheiben!“‘ — zu tun haben. Da 
es sich, wie gesagt, um kurzstabchen- bzw. nadel-férmiges Pigment 
handelt, haben wir hier wohl ein sehr bewegliches und nicht ,,stabiles“ 
Pigment vor uns, denn Hzss weist schon 1910 darauf hin, daB nur das 
nadelférmig gestaltete Pigment im Bereich des Pigmentepithels, das er 
bei einigen Fischarten (allein, d. h. ohne bei diesen Arten mit kérnchen- 
formigen Pigment vergesellschaftet zu sein) antraf, beweglich ist, wahrend 
das Pigment von kugeliger oder kérniger Form stets im Zellk6érper zuriick- 
bleibt. WuNDER (1926) sagt in diesem Zusammenhang: ,,In den schwar- 
zen Pigmentzellen kommt bei vielen Fischarten neben einem k6rnigen, 
weniger beweglichen ein stabformiges, bewegliches Pigment vor. Bei den 
Tagfischen treffen wir vielfach fast ausschlieBlich stébchenférmiges Pig- 
ment, wahrend bei Dimmerungstieren das kérnige Pigment tiberwiegt 
oder allein vorliegt.“‘ Towxotes jaculatrix besitzt im Pigmentepithel der 
Retina reichlich bewegliches kurzstabchenfoérmiges Pigment, aber auch 
kérnige Pigmentgranulationen. 


1 MENNER vertritt die These, daB solche sektorialen Schichtungen im Aufbau 
der AuBenglieder der Sehelemente eine Bedeutung als Polarisatoren hatten. Die 
Tiere waren mit dieser Einrichtung imstande, ,,stérende, durch Polarisation her- 
vorgerufene Reflexe unabhangig von dem Blickwinkel sektorial durch Ausléschung 
zu beseitigen und jederzeit schnell und sicher optische Reize aufzunehmen“. Bei 
dem aktiv aus dem Wasser heraus handelnden Toxotes miiBte das an der Wasser- 
Luftgrenze von besonderer Bedeutung sein. Man sollte daher eine sektoriale 
Schichtung gerade bei dieser Fischart erwarten, falls die Mennersche These zu- 
trifft. Ich will diese Schichtung als vorhanden auch nicht in Abrede stellen, deut- 
lich ist sie aber bei Toxotes jaculatrix im AuBenglied der Zapfen jedenfalls nicht. 


Z. Morph. u. Okol. Tiere, Bd. 47 39b 
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Sehr viele, wenn nicht gar distriktweise fast alle, so doch vielleicht 
die Mehrzahl der Zapfen scheinen Zwillingszapfen zu sein (s. Abb. 39). 
Fir diese wird man annehmen diirfen, da8, wie es WUNDER (1926) von 
den Doppelzapfen sagt, ,,wir hier eine Kinrichtung haben, die ein besseres 
Sehen erméglicht‘‘. Doppelzapfen kommen, nach WUNDER, nur bei 
Fischen mit gut entwickeltem Sehorgan, nie bei Dunkelfischen mit klei- 
nen Augen vor. Ahnlich wird das sehr zahlreiche Vorhandensein von 
Zwillingszapfen im Schiitzenfischauge von mir ebenfalls als ein Hinweis 
auf die gute Augentiichtigkeit dieser Fischart gewertet. 

Ganz im Gegensatz zu den Zapfen, treten in der Toxotes-Retina die 
Stabchen bei den von mir angewandten Farbemethoden nicht sehr deut- 
lich hervor, jedenfalls nicht so deutlich, da8 man sie (innerhalb einer 
bestimmten Fehlergrenze) mit annahernd gleicher Genauigkeit wie die 
Zapfen auf einem bestimmten Retinaabschnitt auszihlen kann. Hinzu 
kommt, daB sie bei der Hellstellung der Sehelemente sehr stark von Pig- 
ment umlagert werden. Zur Ermittlung der Anzahl der Stabchen auf 
einem Schnitt durch die Retina bzw. auf einem bestimmten Retina- 
abschnitt bediente ich mich daher der indirekten Methode des Aus- 
zihlens der Kérner der auBeren Kérnerschicht. Diese Schicht ist ja 
bekanntlich die Schicht der Zapfen- und Stabchenkerne. 


Bei Toxotes jaculatrix besteht ein deutlicher morphologischer Unter- 
schied zwischen Zapfen- und Stabchenkernen. Die Zapfenkerne sind 
groBer (Abb. 42); sie liegen (bei der Hellstellung der Sehelemente) an 
der Grenze zwischen Myoid und Nervenfortsatz der Zapfenzelle direkt 
an der AuBenflache der Mem. lim. ext., diese nach innen oft eindellend, 
aber nicht tiber diese hinaus nach innen gehend. Die nervésen Fort- 
satze der Zapfen scheinen die Mem. lim. ext. nach innen direkt zu durch- 
bohren. Die Zapfenkerne sind ausgezeichnet durch ganz feine Kern- 
membranen und im Innern durch ebenso feine Chromantingranulationen 
(Abb. 40), so daB diese Kerne bei fliichtiger Betrachtung der Retina 
leicht tibersehen werden k6énnen. 

Die etwas kleineren Stabchenkerne zeigen grébere Pigmentgranula- 
tionen (Abb. 42) und tingieren sich bei Azan- und Delafieldfarbung sehr 
intensiv. 

Die Zapfenkerne (ZaK) sind (im groBten Durchmesser) ~3,7 uw groB 
(~3,6—8,9 w; aus 11 Messungen); die Stabchenkerne (StK) dagegen 
~3,1 uw (~3,3—2,8 uw; aus 12 Messungen). 

Wenn auch der GréBenunterschied zwischen den Zapfen- und Stabchenkernen 
nicht ganz so stark ist wie bei Chondrostoma nasus, so erinnern, davon abgesehen, 
die Verhaltnisse aber sehr stark an diejenigen in der Retina dieses Hellfisches, 
tiber die Munner (1929) schreibt: ,,Eine Reihe von Kernen liegt ganz nahe der 
Limitans externa, zum gro8en Teil sogar sklerad von ihr, wobei man deutlich 


sehen kann, daB die zu diesen Kernen gehdrigen Zellen die Limitans formlich durch- 
bohren, so daf§ sie an diesen Stellen vitrad eingedriickt erscheinen. Die Kerne 
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Selbst sind im Vergleich zu den 
iibrigen der auBeren Kérnerschicht 
sehr groB, kurzelliptisch und zeigen 
nur ein lockeres Netzwerk der chro- 
matischen Substanz. Mit gréBter 
Deutlichkeit ist die Zugehdérigkeit 
dieser Kerne zu den von Hzss 
(1904) als Zapfen beschriebenen Seh- 
zellen, die sich ja schon rein auBerlich 
als solche kennzeichnen, zu erkennen. 

In sehr starkem Gegensatz zu 
diesen Kernen stehen alle iibrigen der 
auBeren Kérnerschicht. Sie liegen in 
mehreren Reihen iibereinander stets 
vitrad von der Limitans und in der 
groBten Mehrzahl weiter von ihr ent- 
fernt. Verglichen mit der oben ge- 
schilderten Reihe von Kernen sind 
sie wesentlich kleiner, gewohnlich an 
beiden Enden spitz ausgezogen und 
zeigen eine sehr dichte, aus groben 
Schollen bestehende Struktur der 
chromatischen Substanz. Ihre Zuge- 
hérigkeit zu den Stabchenzellen der 
Retina ist nicht anzuzweifeln. 

AuBer bei unserem Objekt und 
bei Chondrostoma nasus ist ein deut- 
licher morphologischer Unterschied 
zwischen Zapfen- und Stabchenker- 
nen noch bei dem Hellfisch Gastero- 
steus aculeatus vorhanden, aber auch 
bei dem Dammerungsfisch Lota lota‘‘ 
(Mzenner 1929). 


Toxotes jaculatrix gehort also 
zu den Fischen mit einer ausge- 
pragten Zapfen- und Stabchen- 
retina. Wenn die Region der 
a4uBeren Korner nur mittelmaBig 
dick ist, nimlich, wie gesagt nur 
8% der Gesamtdicke der Retina 
(s. weiter oben), so ist in ihr doch 
ein groBer Kernreichtum vor- 
handen! 

Es sind nun, wie eben darge- 
tan wurde, nicht nur die beiden 
Sehelemente als solche vorhan- 
den, sondern gerade die Stabchen- 
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Abb. 45. Horizontalschnitt durch die Retina 
des linken Auges eines mittelgroBen Toxotes 
jaculatrix in der Hohe des Augeniquators, die 
Anzahl der Zapfen und die Anzahl der Kerne 
in der éuBeren Kornerschicht auf einer je- 
weils 300 wlangen Retina-Auszihlstrecke von 
nasal iiber kranial bis temporal zeigend. Die 
Zahlen auf dem inneren Bogen der Retina 
sind die einzelnen Abschnitte (Auszihlbe- 
reiche) in 4; die Zahlen vor dem Schrigstrich 
auf dem déuBeren Bogen der Retina sind die 
jeweiligen Zahlen fiir die Anzahl der Zapfen, 
wihrend die Zahlen hinter dem Schrigstrich 
die jeweiligen Zahlen fiir die Anzahl der beiden 
Kernelemente (Stiabchen- und Zapfenkerne) 
darstellen (s. hierzu Tabelle 3). *! ** *® die 
in Abb. 46 dargestellten Bereiche. Die Ver- 
schiebung der Linse nach innen temporal ist 
der Deutlichkeit halber etwas tibertrieben 
gezeichnet worden (Gré8e der Linse nicht 
maBstabgerecht; Schnittd. 10 u). Prt (q) 
Processus falciformis (quer) 


kerne (und damit die Stabchen) sind es, die auf den einzelnen Retina- 
abschnitten immer sehr zahlreich auftreten. Das ist ein 4uBerst wichtiger 


592 K. H. Lire: 


Befund — ja, ich meine, der wichtigste Befund in dieser Untersuchungs- 
serie — der ohne die Kenntnis der genaueren Lebensweise und die ge- 
naueren Reaktion des Schiitzenfisches nicht von vornherein zu erwarten 
war. Es ist das auf jeden Fall ein sehr gewichtiges Dammerungs- 
charakteristikum dieses Auges! Im Schlu8kapitel setze ich mich mit der 
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Abb. 46a—ec. MHorizontalschnittt durch die Zapfenregion und die Region der AuBeren 

Korner in der Retina des linken Auges eines mittelgroBen Toxotes jaculatrix in der Héhe 

des Augeniquators. a Abschnitt von 300 mu ganz nasal (s. Abb, 45, **); Zapfen und AuBere 

Korner. b Abschnitt 300 « etwas tiber kranial nach temporal hin (s. Abb. 45, **); Zapfen 

und 4uBere Koérner. c Abschnitt 300 « ganz temporal (s. Abb. 45, *%); Zapfen und duBere 
Korner (Schnittd. 10 2) 


biologisch-6kologischen Bedeutung gerade dieses Befundes noch kurz 
auseinander. 

Tabelle 3 (s. auch Abb. 45) zeigt z. B. auf dem Augendquator, und 
zwar auf einer Auszaihlstrecke von 300 w (diese in sich jeweils nochmal 
unterteilt in 100 ~) sowohl die absolute Anzahl aller Kerne der 4uBeren 
Koérnerschicht wie auch die absolute Anzahl der Zapfen- und Stabchen- 
kerne. Man stellt fest (s. auch Abb. 45), da8B die tiberall hohe Anzahl 
der Stabchenkerne im kranialen Bereich besonders hoch ist (namlich 
640—822 ,,Kérner“‘, davon abzuziehen 32—35 Zapfenkerne, ergibt je- 
weils 608—787 Staébchenkerne auf einer jeweils 300 uw langen Retina- 
strecke!). 

Es mu8 hier nochmal darauf aufmerksam gemacht werden, daB es 
gerade der mit Stabchenkernen besonders zahlreich versehene kraniale 
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Bereich ist (genauer noch der Bereich an der kranialen-temporalen 
Grenze), auf den beim binokularen Geradeaussehen die meisten Seh- 
eindriicke projiziert werden und auf den bei der Kontraktion der Cam- 
panula halleri die Linse gezogen wird (s. Abb. 45; hier ist die Linsen- 
verlagerung absichtlich etwas tiber- 
trieben gezeichnet worden). 
Abb. 46 demonstriert sehr an- 
ns 
1+0-A/ Yb 4 


a5, 


schaulich die Tatsache, daB die 
Anzahl der Kerne der Dunkelele- 
mente im ganz nasalen und tem- 
poralen Bereich deutlich niedriger 
ist, als auf der Grenze des krani- 
alen-temporalen Sektors. Die An- 
zahl der Zapfenkerne ist auf dem 
Augenaquator im temporalen Be- 
reich etwas groéBer als im nasalen 
und kranialen Bereich. 


G 


Tabelle 4 (s. auch Abb. 47) 
zeigt auf einem Horizontalschnitt 
ungefahr 800 ~ unter dem Augen- 
aquator auf 300 wlangen Auszahl- sau ever geal! 
— femP 


strecken im kranialen-temporalen ? 
Abb. 47 Horizontalschnitt durch die Retina 


und temporalen Bereich ebenfalls 
sowohl die absolute Anzahl aller 
Kerne der auBeren Kornerschicht, 
wie auch ebenfalls die absolute 
Anzahl der Zapfen- und Stab- 
chenkerne. Auch hier finden sich 
auf der Grenze vom kranialen 
zum kranialen-temporalen Bereich 
besonders viele Stabchenkerne; 
namlich 595 ,,K6rner, davon ab- 
zuziehen 31+5 (a—e) Zapfen 
(kerne), ergibt 559 Stabchenkerne 


des linken Auges eines mittelgroBen Tozotes 
jaculatrix ungefihr 800 unterhalb (ven- 
tral) des Augenaiquators, die Anzahl der Zap- 
fen und die der Kerne in der 4uBeren Kor- 
nerschicht auf einer jeweils 300 u langen Re- 
tina-Auszahlstrecke von kranial tiber kra- 
nial-temporal bis temporal zeigeud. Die Zah- 
len auf dem inneren und aéuBeren Bogen der 
Retina (a—e sind in ihrer Morphologie un- 
deutlich hervortretende Zapfen) bedeuten 
das gleiche wie in Abb. 45 (s. Tabelle 4). 
Auch hier ist die Bewegung der Linse ab- 
sichtlich etwas tibertrieben gezeichnet wor- 
den (GréBe der Linse nicht maBstab- 
gerecht; Schnittd. wie bei Abb. 45). 
Prt (q) Processus falciformis quer 


auf der 300 w langen Retinastrecke, wihrend man auf den iibrigen, mehr 
nach temporal gelegenen Strecken, héchstens 450 Stabchenkerne antrifft. 

Menner (1929) hat an Hand einer umfangreichen Tabelle fiir eine 
Reihe von Wirbeltieren, aus der uns hier nur einige Fische interessieren, 
die Bedeutung der Sehelemente in der Retina auf Grund des Prozent- 
Anteils der Zapfen- und Stabchenkerne tbersichtlich herausgestellt. 
Diese Tabelle gibt auf einer Retinastrecke von 132 u' — geordnet nach 


1 Ausgezahlt auf einem Horizontalschnitt ungefaéhr in Hohe des Augenaquators 
- und zwar im mittleren (d. h. kranialen) Teil. 
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Tabelle 3. Die Anzahl der Zapfen, der éuferen Korner, der Stibchenkerne, die Dicke 
der erregungsleitenden Unterschichten usw. in der Retina des linken Auges eines 
mittelgroBen Toxotes jaculatrix in der Hohe des Augendquators von nasal iiber kranial 
nach temporal auf Auszihlstrecken von jeweils 300 u (in 100 u Strecken unterteilt) 


; Anzahl der i d beeps 
Ana nea Bnnels don cation nS SrRee Stapchen- ge 4 sera cae 
von bis? Zapten, (StK Sor ZK) kerne (StK) | Faserschicht pala 
0—300 uu 32 34 29 uw 
0—100 u 10 ; 
100—200 u ll 
200—300 ju ll 
300—600 33 35 29 u 
300—400 nu 12 
400—500 u 10 
500—600 wu ll 
600—900 ju 35 35 wu 32 
600—700 u 12 
700—800 ll 
800—900 pu 12 
* 900—1200 u 35 39 wu 30 1 
900—1000 ll 
1000—1100 u 12 
1100—1200 u 12 
1200—1500 u 34 36 wu 30 
1200—1300 uw 12 
1300—1400 uu ll 
1400—1500 u ll 
1500—1800 wu 31 38 1 35 uw 
1500—1600 uw 10 
1600—1700 u 10 
1700—1800 ll 
1800—2100 yu 31 37 34 
1800—1900 10 
1900—2000 fu 11 
2000—2100 pu 10 
2100—2400 yu 32 34 34 
2100—2200 u 12 
2200—2300 u 10 
2300—2400 ju 10 
2400—2700 ju 32 38 48 u 
2400—2500 wu Ly 
2500—2600 ju 11 
2600—2700 ju 10 
2700—3000 32 — — 
2700—2800 yu 11 
2800—2900 u 10 


2900—3000 1 11 


all haat neat 
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Tabelle 3 (Fortsetzung) 


Dicke der 


Anzahl der 


' Retina- A = Also Dicke der Ganglienzell- 
Auszahlstrecke eel dea ame ce Stabchen- inneren _ |schicht und der 
von bis! (StK und ZK) kerne (StK) | Faserschicht| Nervenfaser- 


schicht 


3000—3300 yu 


3000—3100 10 270 
3100—3200 12 272 

3200—3300 1 13 280 

3300—3600 30 785 155 oe 
3300—3400 10 260 

3400—3500 pu 10 260 

3500—3600 u 10 265 =| 

3600-—3900 33 637 604 45 
3600—3700 ju 11 215 

3700—3800 1 10 215 

3800—3900 12 207 

3900—4200 37 631 594 40m 
3900—4000 12 213 

4000—4100 1 12 209 

4100—4200 13 209 

4200—4500 37 603 566 37 
4200—4300 pu 13 220 

4300—4400 12 203 

4400—4500 yu 12 180 

4500—4800 pu 37 520 483 25 
4500—4600 yu 13 186 

4600—4700 pu 13 180 

4700—4800 ju 11 154 

4800—5100 ju 39 474 435 15m 
4800—4900 pu 13 166 

4900—5000 1 13 160 

5000—5100 ju 13 148 


1 Siehe hierzu Abb. 45. 


fallenden Prozenten beziiglich der Zahl der vorhandenen Zapfenkerne 
die Anzahl der Zapfen(kerne) und Stébchen(kerne) und das Verhaltnis 
dieser Elemente zueinander wieder. 

Toxotes jaculatrix hat auf einem vergleichbaren Retinaabschnitt von 
132 u, in 5—7 (manchmal 8) Schichten (!) gelagert, 334 Stabchen- und 
Zapfenkerne, davon 13 deutliche Zapfenkerne. Das ergibt einen Anteil 
der Zapfenkerne von rund 4%. Nach diesem Anteil kénnen wir den 
Schiitzenfisch in die Tabelle von MENNER in folgender Weise einordnen 
(s. Tabelle 5). 

Auch hier sticht die hohe Zahl der Kerne der Dammerungselemente 
-hervor; gleich nach dem Dammerungsfisch Lota lota hat bei diesem 
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Tabelle 4. Die Anzahl der Zapfen (+ ,,undeutliche’ Zapfen im ,,Foveabereich™ 

[in Buchstaben ausgedriickt]), der duBberen Korner, der Stdibchenkerne, die Dicke der 

erregungsleitenden Unterschichten usw. in der Retina des linken Auges eines mittel- 

groben Toxotes jaculatrix wngefihr 800 4 unterhalb (ventral) des Augendquators von 

kranial iiber kranial-temporal bis temporal auf Auszdhlstrecken von jeweils 300 
(in 100 uw Strecken unterteilt) 


Anzahl der ke BP hy: eee der 
Retina- s auBeren 5 “ icke der anglienzell- 
Auszahlistrecke mare Korner (aK) EL aaa inneren'  |schicht und der 
von bis? Dp (StK und (StK) Faserschicht | Nervenfaser- 


ZK) schicht 


0—300 


,,Hoveabereich* 
0—100 u 11 138 
100—200 pu 7 (b—d) 100 
200—300 yu 10 (b) 107 
0—300 fu 31 (a—d) 464 429 35 auf 160 
von ,,Hovea‘* ansteigend! 
330 weiter zur 
Augenmitte 
0—100 wu 10 133 
100—200 u 10 (a—d) 151 
200—300 ju ll 180 
weitere 300 31 (a—e) 595 559 40 u 160 1 
weiter zur 
Augenmitte 
300—400 u 10 (a—d) 152 
400—500 fu 10 (e) 220 
500—600 ju 11 223 


Weiter nach der Augenmitte: Zapfen und 4K-Zahl annahernd so wie in dieser 
Region auf dem Augenaquator 


300—600 ju 30 (a) 375 342 35 weiter auf 
von ,,Fovea‘ 45—60 wu 
weiter nach fallend! 

temporal 
300—400 10 (a) 110 
400—500 wu 10 123 
500—600 10 142 


Anzahl der Kerne der 4K steigt nach temporal ganz allmahlich an (bis etwa auf 

die Verhaltnisse wie in dieser Region auf dem Augenaquator); ganz weit temporal 

aber (wie auf dem Augenaquator) wieder fallend. Dicke der Nervenfaser- 

schicht steigt nach temporal (entsprechend den Verhaltnissen auf dem Augen- 
aquator) nicht mehr an. 


300 u-Abschnitt | 36 481 445 45 u weiter auf 
weit temporal 25—30 
fallend 
0—100 wu 13 164 
100—200 wu 11 Lf 
200—300 ju 12 140 


1 Siehe hierzu Abb. 47. 


ee 
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Tabelle 5 


Stabchen und Zapfen 


AuBere Korner 
Fischart 


Gasterosteus aculeatus . 
Chondrostoma nasus 
Toxotes jaculatria 

Dotadloue. Darga sk |: 


Vergleich der Schiitzenfisch die héchste Stabchenzahl in 5—8 Lagen 
geschichtet. 

Wonber hat in dieser Hinsicht bei seinen Untersuchungen und Ver- 
gleichen eine Retina-Auszahlstrecke von 80 gewahlt und bei seinen 
Berechnungen zugrunde gelegt. Towxotes jaculatrix hat, wie bereits 
erwahnt (s. nochmal Abb. 44), auf einer Retinastrecke von 80 wu meistens 
8 (manchmal 9) Zapfen und auf dieser Strecke in der 4uBeren Ko6rner- 
schicht (auf dem Augenaquator im mittleren kranialen Teil) um 220 
(genau ausgezahlt 217) Staébchenkerne; das sind 27mal mehr Stabchen 
als Zapfen. Danach wiirde Towotes jaculatrix, im Vergleich zu anderen 
Fischen (Angaben nach WuNDER 1936, ersichtlich aus seinen Abb. 104, 
105 und 107, S. 116/117) in folgender Weise einzuordnen sein: 


Zapfen Stabchen 
bei der Quappe. . .. . 3 260 = 87mal mehr Stabchen; 


bei 7’. jaculatrix ai 8(9) 217 = 27mal mehr Stibchen; 
beim Kaulbarsch ... . 5 125 = 25mal mehr Stabchen; 
beim Brassen. ..... 4 79 = 20mal mehr Stibchen; 
ben, Aalst? tenet 2 es a 143 = 20mal mehr Stabchen; 
bei der Barbe. ..... 10 160 = 16mal mehr Stabchen; 
bei der-Blikke ......... 9 130 = 14mal mehr Stabchen; 
bei der Forelle ..... 4 45 = 1lmal mehr Stabchen; 
bein’ Hecht ~ .. . et 6 18 = 3mal mehr Stabchen; 
beim “Barseh! "25's. 2’. 8 25 = 3mal mehr Stabchen; 
beim Karpfen. .... . 12 38 = 3mal mehr Stabchen; 
bei der Bachgrundel. . 6 12 = 3mal mehr Stabchen; 
bei der Elritze ..... 13 35 = knapp 3mal mehr Stiabchen; 
beim Zwergwels. . . . . + 11 = 3mal mehr Stabchen; 
beim Schlammpeitzger. . 16 13 = 2mal mehr Stabchen. 


Tn dieser Zusammenstellung riickt der Schiitzenfisch unmittelbar nach 
dem ausgesprochenen und einseitigen Dammerungsfisch Lota lota direkt 
neben den Kaulbarsch, Acerina cernua, und den Brassen, Abramis brama. 
Beide Fischarten darf man mit Sicherheit als Hell- und Dimmerungs- 
fische ansehen. * 


Die Augen beider Fischarten sind gro8 (s. WunpER 1936, Abb. 107); auch sind 
sie architektonisch gut ausgebildet. — ,,Die groBen Zapfen des Kaulbarsches, von 
denen je 2 vielfach zu einem Doppelzapfen vereinigt sind, verweisen uns darauf, 
daB das Auge groB und gut entwickelt ist“ sagt WuNpER 1936, auf S. 117. — 
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Der Brassen, A. brama, lebt z. T. in klarem, lichtreichem Wasser (s. die entspre- 
chende Bemerkung von Grots, Voet, Horer 1909, ,,Die SiiBwasserfische von 
Mittel-Europa‘‘ im Textband, S. 408/9), vornehmlich aber auch in groBen Seen 
von maBiger Tiefe und in den brackigen Haffen mit oft sehr triiben Wasser, wo 
von den Triibungsstoffen sehr viel Licht verschluckt wird und wo es gilt, das durch 
die Triibung sparliche Licht, weniger direkt zur Nahrungssuche (diese geschieht 
bei dieser Fischart, wie WUNDER gezeigt hat, unter Assistenz der Augen vornehm- 
lich mit Hilfe des Geschmackssinns durch Lippen und Maul), als vielmehr zur all- 
gemeinen optischen Orientierung gut auszunutzen. Das unter groBem Gerausch 
bei gutem Wetter in der Nacht ablaufende Laichgeschaft ist ja allgemein bekannt. 
Die immerhin noch recht reiche Anzahl von 80 Stabchen auf einer 804 langen 
Retinastrecke und vor allem die Tatsache, daB 20mal mehr Stabchen als Zapfen 
vorhanden sind, mégen eine direkte Anpassung an das mindestens zeitweilig stark 
getriibte Biotop sein. 

Auch der Kaulbarsch, A. cernua, lebt zeitweilig in sehr getriibtem Wasser in 
der nach ihm benannten Kaulbarschregion (und in den brackigen Haffen), wo es 
ebenso wie beim Brassen gilt, das sparliche Licht zur allgemeinen Orientierung gut 
auszunutzen. Die reiche Anzahl von rund 130 Stabchen auf einer 80 langen 
Retinastrecke und vor allem auch hier die Tatsache, daB sogar 25mal mehr Stab- 
chen als Zapfen ausgebildet sind, mégen auch bei dieser Fischart eine direkte An- 
passung an das zeitweilig sehr stark getriibte Wasser sein. — ,,Die kleinen, in be- 
trachtlicher Zahl auftretenden Stabchen besagen, da8 das Sinnesorgan fiir die 
Wahrnehmung schwacher Lichtreize, also in der Dammerung*‘, (man méchte, da 
es auf das gleiche hinauslauft, hinzufiigen, auch im triiben, stark lichtabsorbieren- 
den Wasser) ,, Verwendung findet‘‘ (WuNDER 1936, 8S. 117). 


Auch der Schiitzenfisch ist, wie auf Grund seines Stabchenreichtums 
gezeigt werden konnte, ein Hell- und Dammerungsfisch! Mit dieser 
Feststellung méchte ich mich an dieser Stelle begniigen, werde aber 
in einem kurzen gesonderten Kapitel auf den Punkt nochmal zuriick- 
kommen. 


Ich hatte im Vorhergehenden (deutlich ersichtlich auch in Tabelle 4 
und Abb. 47) schon auf die plétzliche Verjiingung der Ganglienkern- 
und vor allem der Nervenfaserschicht hingewiesen, die man auf einem 
Horizontalschnitt einige 100 ~ unterhalb des Augendquators auf der 
Grenze zwischen dem kranialen und-temporalen Sektor beobachtet. 
Hier fallt, wie erwahnt, die Dicke der Ganglienkernschicht + Nerven- 
faserschicht plétzlich von 160 « auf 60—45 wu (s. Abb. 47, 48 und Ta- 
belle 4). Am kranialen ,,Rand“ dieser Zone (*4in Abb. 47) ist die Anzahl 
der Dunkelelemente besonders groB, wihrend aber an der Verjiingungs- 
stelle selbst die Anzahl der Stabchen und Zapfen auf keinen Fall ver- 
mehrt ist. Man méchte annehmen, da man hier die Zone des scharfsten 
Sehens des J'owotes-Auges vor sich hat. KAHMANN 1935 und 1936 hat 
zwar das Vorhandensein einer Fovea beim Schiitzenfisch in Abrede ge- 
stellt. Er schreibt: ,,Die Vermutung, daB sich méglicherweise bei dem 
Schiitzenfisch Towxotes jaculator Pau. eine Fovea auffinden lieBe, wurde 
durch die Untersuchung meines zwar frisch, aber mangelhaft fixierten 
Materials nicht bestatigt.“ Ich glaube aber, da8 man berechtigt ist, 


teat fe cated Ctl be teeth eee 
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diese Verjiingungsstelle mindestens als den Ansatz einer Fovea anzu- 
sehen — auch wenn man voll beriicksichtigt, daB sie keine deutlich 
napf- oder gar ttitenférmige Bildung (wie z. B. bei den Serraniden und 
bei Julis) darstellt. Die sonst iiberall sehr reichlich vertretenen Doppel- 
zapten fehlen in ihr fast vollstandig. Das paBt gut zu der Angabe von 
KaAHMANN 1934, der erwahnt, daB ganz allgemein in der Knochenfisch- 
fovea die Doppelzapfen fehlen. 

Hinige Zapfen in dieser T'oxotes-Fovea und ihren ,,Randern‘‘ (man 
kann eigentlich nur an der kranialen Seite von einem ausgepragten 
Rand sprechen; s. Abb. 48) treten auf dem mikroskopischen Horizontal- 
schnitt morphologisch (nicht farbetechnisch) undeutlich hervor; das mag 
aber daran liegen, da diese Zapfen in besonderer Weise gegeneinander 
verschoben und geschachtelt sind und vor allem auch daran, da8 einige 
Zapfen hier an den ,,Randern“ (besonders am steilen kranial gelegenen 
,Rand*‘) vom Schnitt sehr uneinheitlich erfa8t wurden. Ich habe 
diese Zapfen der Einfachheit halber in der Zeichnung und in der Tabelle 
mit den Buchstaben a—e belegt. 

Die Lage dieser Zone des scharfsten Sehens bei Toxotes jaculatrix 
etwas unter dem Augenadquator auf der kranialen-temporalen Grenze 
ist sehr sinnvoll. Beim Anvisieren und vor allem bei plétzlichem Spuck- 
beginn bei einer ganz bestimmten (nur in einer engen Grenze variablen) 
Steilstellung (s. 8S. 545) werden die vom Beuteobjekt kommenden Strah- 
len voll auf diese Stelle gebracht. 

Auch die bei Toxotes so lebhaften Bewegungen der Augenbulbi in 
der Horizontalen nach vorn (lebhafte Augenbewegungen sind bei Kno- 
chenfischen fast immer ein direkter Hinweis auf das Vorhandensein 
einer Fovea), wie vornehmlich auch die Raddrehungen des T'oxotes- 
Auges sind wohl so zu verstehen, da sich der Fisch dadurch bemiht, 
die vom (beobachteten) Objekt kommenden Strahlen voll auf die Zone 
‘des scharfsten Sehens, d.h. auf diesen ,,Foveaansatz‘‘ zu bringen. 

7. Betrachtungen iiber die biologisch-6kologische Bedeutung der in sehr 
groper Zahl vorhandenen Dunkelelemente (Stdbchen) im Toxotes-Auge. 
Ich hatte, gewissermaBen zur Vorbereitung auf einige im folgenden zu 
erérternden Gegebenheiten am SchluB des vorhergehenden Kapitels 
schon erwahnt, da das sehr reichhaltige Vorhandensein der Stabchen 
in den gro8en, gleichzeitig mit recht groBen Zapfen versehenen Augen 
von Abramis brama und Aceria cernua héchstwahrscheinlich eine An- 
passung an das zeitweilig sehr triibe Wasser ihres Biotops sei’. Beide 


1 Was das Primare ist, erst die Ausbildung. sehr zahlreicher Daimmerungs- 
elemente in der Retina und dadurch die Méglichkeit der optischen Aktivitaét in 
der Dammerung und die Méglichkeit des Eroberns eines zeitweilig sehr getriibten 
Milieus als vornehmlichen Lebensraum oder umgekehrt die Ausbildung von sehr 
zahlreichen Dammerungselementen als Anpassung, spielt bei dieser Betrachtung 
nur eine untergeordnete Rolle. 
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Fischartem sind auf Grund ihres Stabchenreichtums auch imstande, in 
der Dimmerung zielstrebig aktiv zu sein. 

—Die Duplizitatstheorie, die heute sehr fest begriindet ist, besagt, daB 
die Zapfen fiir das Farbensehen in Frage kommen, wahrend die Stabchen 
nur der Wahrnehmung von Helligkeitsunterschieden dienen. BRUNNER 
1934 bemerkt: ,,Das Sehen bei hohen und mittleren Beleuchtungs- 
intensitaéten oder Tagsehen ist eine Funktion der Zapfen. Es ist durch 


y 
B1Ch 
Chd RStZ 


Abb. 48. Retinaabschnitt ,,foveabereich** mit Chorioidea (Ch) und Chorioidealdrtise (Chd) 
im Auge eines mittelgroBen Toxotes jaculatrix. Beachte die verschiedene Stirke der Nerven- 
faserschicht (plé6tzliche Verjiingung nach temporal). *! Bereich mit sehr zahlreichen Kernen 
der Dunkelelemente; ** Bereich mit nicht vermehrten Fernen der Sehelemente (Fix. 
BouIn, Schnittd. 10 “, Azanfirb. nach HEIDENHAIN, Vergr. 74fach). S Sklera, PE Pig- 
mentepithel; RSTZ Region der Stiibchen und Zapfen; BICh BlutgefiBe der Chorioidea 


Farbunterscheidungsvermogen, geringe Adaptionsfaihigkeit und relative 
Empfindlichkeit fiir langwelliges Licht gekennzeichnet. Das Sehen bei 
niedrigen Beleuchtungsintensitaten oder Daimmerungssehen wird durch 
die Stabchen vermittelt. Es ist mit totaler Farbblindheit, hoher 
Adaptionsfahigkeit und relativer Empfindlichkeit fiir kurzwelliges Licht 
verbunden.‘‘ 

Auch der Schiitzenfisch ist, da er im Auge mehrere Dammerungs- 
charakteristiken zeigt (recht dicke Schicht der 4K im mittleren Teil 
der Retina aus 5—8 Lagen bestehend [nur 1 Lage davon Zapfenkerne | 
= sehr groBe Zahl von Stiabchen), wie erwahnt, ein Hell- und Diamme- 
rungsfisch. 

Hier ist nun zu fragen, fiir welche biologisch-dkologischen Gegeben- 
heiten diese Dammerungscharakteristiken niitzlich sind? Einmal ist der 
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Schiitzenfisch, ahnlich wie Abramis brama und Acerina cernua ein Fisch 
der zeitweilig sehr triiben Biotope. Er halt sich einen groBen Teil seines 
Lebens in Kiistennahe in brackigem Wasser auf. Besonders auch die 
Mangrovengebiete, fiir die er in Ostasien charakteristisch ist, zeigen 
vielerorts sehr triibes, stark lichtverschluckendes Wasser, in dem ihm 
fiir die allgemeine optische Orientierung eine reichhaltige Stabchen- 
schicht gute Dienste leistet. Zum anderen hat sich herausgestellt, daB 
er auch in der Démmerung unter Umstanden eine intensive Spuck- 
aktivitaét zeigt, was meiner Ansicht nach bei einer fliichtigen Kenntnis 
seiner Lebensweise und seiner Gewohnheiten von vornherein nicht zu 
erwarten war. 

ZOLOTNITZKY (1902) fand, daB seine Schiitzenfische besonders gern 
gegen Abend bei Sonnenuntergang die dargebotenen Kiichenschaben 
(Blatta germanica) annahmen; ,,quoique mes poissons, quand ils ont 
faim, puissent manger a toute heure, j’ai remarqué qu’ils mangeaient plus 
volontiers le soir au moment du coucher du soleil et surtout pendant 


les clairs de lune“. 

Er fahrt dann fort (ich zitiere woértlich den ganzen Absatz, da er in diesem 
Zusammenhang sehr wichtig und aufschluBreich ist): ,,Un jour, ayant oublié de 
rentrer mes poissons dans la chambre ou ils passaient la nuit, je les laissais sur la 
table de la terasse oi nous nous réunissons le soir. On allume la lampe et on la 
posa a cété des poissons. La soirée était chaude, calme, tout a fait tropicale, et 
la lumiére de la lampe (qui avait un énorme globe en verre mat ressemblant en 
quelque sorte a la lune) ne manqua pas d’attirer une quantité de cousins, de pa- 
pillons et de différents insectes de nuit qui se mirent 4 tournoyer autour de la lampe 
et au-dessus du bocal des mes poissons. Jugez de mon étonnement lorsque je 
vis mes animaux si tranquilles 4 l’ordinaire se mettre 4 nager, a lancer des jets 
d’eau pour atteindre les insectes. Tout prouvait qu’ils se trouvaint dans les mémes 
conditions que pendant les nuits tropicales de leur patrie et qu’ils prenaient la 
lumiére de la lampe pour celle de Ja lune. Ils se jetaient avec une telle avidité 
sur de gros papillons de nuit et en mangérent tant que je craignis un moment 
quils ne périssent d’indigestion. Mais tout se passa parfaitement. Le lendemain 
mes poissons se portaient trés bien et se parérent de leurs plus belles couleurs. 
Il faut noter que les arches possédent le faculté de changer la couleur de leur 
corps et de leurs nageoires développée 4 un haut degré.“ 


Hier mu8 auch nochmal an die Beobachtung von Smiru 1945 er- 
innert werden, der die Schiitzenfische auf eine glimmende Zigarette 
spucken sah. Der Gedanke liegt nahe, da die Tiere in der freien Natur 
auch auf Leuchtinsekten spucken — ein ,,Aufmerksamkeitszentrum* 
und Ziel, bei dem die UmrifSdeutlichkeit nicht gegeben und auch vollig 
gleichgiltig ist. 

Natiirlich werden die in der Dammerung aktiven Stabchen, da sie 
nur oder héchstens wenig mehr als Helligkeitsunterschiede vermitteln 
kénnen, kein scharfes UmriBsehen erméglichen; aber sie werden wohl 
imstande sein, eine sich bewegende oder auch nur vibrierende Beute als 
kleines Aufmerksamkeitszentrum zu erfassen. Die immer vorhandene 
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starke Aufgliederung des Spuckstrahles und der durch die Vehemenz 
des Spuckens hervorgerufene, fast immer recht groBe Bendssungsbereich — 
beim Auftreffen der Spucker auf eine mehr oder weniger plane Unter- — 
lage (s. 1. Teil dieser Verdffentlichung) werden bewirken, daB der Schiit- — 
zenfisch auch in der Daimmerung haufig sein Ziel trifft, daB also seine 
von verschiedenen Beobachtern festgestellte Spuckaktivitat auch in der 4 
Dammerung sinnvoll ist. 

-,,.,,80 kénnen wir die gré8te Zahl der Stabchen bei denjenigen Fi- 
schen feststellen, die in der Daimmerung auf Beutefang ausgehen und 
ein gut entwickeltes Sehorgan besitzen‘‘, sagt WUNDER im Kapitel ,,Ge- 
sichtssinn“‘ in seiner richtungsweisenden Zusammenfassung aus dem 
Jahre 1936. 


Zusammenfassung 

Untersucht wird das Auge des Schiitzenfisches Toxotes jaculatrix in 
seinem morphologisch-anatomisch-histologischen Aufbau. 

Als Voruntersuchung wird das Spuckgehaben des Schiitzenfisches, 
insbesondere im Hinblick auf Augentiichtigkeit und optische Fehl- 
leistungen genauer analysiert. Diese Analyse wird z. T. an Hand zahl- 
reicher Direktbeobachtungen, z.'T. an Hand kinematographischer Auf- 
nahmen von iiber 60 Spuckhandlungen vorgenommen. 

1. Die durch Spuckhandlungen erreichte Beute des Towxotes jaculatria 
macht nicht den Hauptbestandteil der Nahrung aus. Dieser Art des 
Nahrungserwerbes sind verhaltnismaBig enge Grenzen gesetzt, die ein- 
mal in éuBeren Faktoren — Aufenthalt in Stillwasserzonen als Voraus- 
setzung der Spuckméglichkeit, beschrankte Aktionsfahigkeit gegentiber 
Luftnahrung usw. — zum anderen auch im Fisch selbst begriindet sind: 
vor allem zeigt sich eine ,,Ermiidung der Reaktionsbereitschaft, die 
uber eine (im Anfang auftretende) Ermiidungsphase mit ,, Fehlspuckern‘‘ 
bis zur Erschépfung, d.h. zum Aufhéren der Spuckhandlungen fihrt. 

2. Der Nahrungsbedarf dieses Brackwasserfisches wird im allgemeinen 
in folgender Abstufung gedeckt: 


a) Nahrungstiere im Wasser (im Falle der Massenentwicklung und 
Zusammendrangung einer bestimmten Beutetierspecies im Bereich der 
Toxotes-Biotope) ; 

b) Nahrung von der Wasseroberfliche ; 

c) Nahrung aus den oberen und mittleren Wasserschichten (wenn 
a nicht zutrifft) ; 


d) Nahrung durch Spuckhandlungen auf die Wasseroberfliche ge- 
spuckt. 


3. Toxotes jaculatrix verfiigt tiber eine auffallend groBe Nahrungs- 
breite. 


- 
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4. Der Schiitzenfisch schwimmt, wenn er eine zum Anspucken ge- 
eignete Beute tiber dem Wasserspiegel festgestellt hat, zum Anvisieren 
in sehr typischer Weise in Richtung auf die Beute. 

5. Er schwimmt verhaltnismaBig steil unter die Beute und nimmt 
dann eine fiir das Spucken notwendige steilere Stellung (als die des An- 
schwimmens) ein, wobei er bei diesem Stellungnehmen meist noch ein 
klein wenig vorwarts schwimmt. 

6. Das Anvisieren und Entfernungsschaitzen wird binokular vor- 
genommen. Hin auf einem Auge sehbehindertes Exemplar ist nicht in 
der Lage, zielsicher zu spucken; desgleichen ist ein solches Exemplar 
nicht fahig, eine Beute zielsicher anzuspringen. 

7. Es wurde festgestellt, da8 Toxotes jaculatrix beim positiven 
Spucken (Treffen) unter einem Spuckwinkel (Winkel zwischen Korper- 
langsachse und der Spuckrichtung; Abb. 7) von 140—170° seine Beute 
tiber Wasser anspuckt. Innerhalb dieser Grenzen kann der Fisch seine 
Spuckrichtung relativ zur Koérperlangsachse variieren. 


Es wird vermutet, daB diese — in der Literatur bisher immer zu 
flach angegebene — Steilstellung sinnvoll ist, weil bei einer steilen Spuck- 
stellung Blickrichtung und Spuckrichtung, jedenfalls fiir Héhen von 
4 cm ab, praktisch zusammenfallen, d. h. es wird die Parallaxe zwischen 
beiden Richtungen ausgeschaltet, was fiir den Fisch den ganzen Vorgang 
sinnesphysiologisch vereinfachen diirfte. Hin direkter Beweis fiir die 
Richtigkeit dieser Anschauung wird in der Tatsache gesehen, da der 
Schiitzenfisch Beute, die sich sehr niedrig, d. h. weniger als 3 cm (bei 
kleineren Fischen weniger als 2 cm) tiber dem Wasserspiegel aufhalt, 
immer durch direkten Sprung zu erreichen sucht. Auf dieser niedrigen 
Hohe besteht praktisch eine Parallaxe zwischen Blick- und Spuck- 
richtung, die, wenn bei kleiner Beute genau gespuckt wiirde, vom Fisch 
»eingerechnet*’ werden miiBte. 

8. Unmittelbar nach dem Spucken ist der Schitzenfisch ganz auf 
das Auffallen der Beute auf den Wasserspiegel eingestellt. Es wurde 
niemals beobachtet, da& der Fisch einer herabfallenden Beute aus dem 
Wasser heraus entgegensprang. 

9, Nicht eindeutig konnte geklart werden, ob Toxotes jaculatrix bei 


seinen Spuckhandlungen einen einzigen Spuckstrahl ausst6Bt, der in- 


folge der Diisenwirkung der Mauldffnung mehr oder weniger zerspriht. 
Eine starke Aufgliederung des gespuckten Wassers konnte fast immer be- 
obachtet werden; jedoch sieht es bei sehr vielen Spuckhandlungen so aus, 
als wenn diese Aufgliederung nicht durch eine Diisenwirkung des Maules 
hervorgerufen wird, sondern vielmehr dadurch, daB sich das gespuckte 
Wasser aus einer Anzahl von in schneller Folge ausgestoBenen Tropfen 
= Spuckern zusammensetzt. 
Z. Morph, u. Okol. Tiere, Bd. 47 40a 
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10. Die am flachsten verlaufenden Anteile (Spucker) einer solchen 
Garbe sind deutlich langsamer als die steileren und werden infolgedessen 
im Verlauf ihrer Bahn von diesen iiberholt. Die steilsten Spucker sind 
auBerdem die massivsten und diejenigen, die — bei nicht ermtideten 
Tieren — schlieBlich das Ziel erreichen. Es wird vermutet, daB der 
Schiitzenfisch, ahnlich wie Betta, eine sehr viel kiirzere ,,Merkzeit hat 
als der Mensch und daB sich der Fisch, zur Umgehung der optischen 
Schwierigkeiten, in vielen Fallen mit einer dichten Folge von kleineren 
Spuckern an sein Ziel heranschieBt. 

11. Der Schiitzenfisch spuckt im wesentlichen immer mit der glei- 
chen Kraft (die Kraft selbst ist von der GroBe des Tieres abhangig), 
d.h. der Kraftaufwand ist im wesentlichen gleich, ob nun die Beute 
niedrig iiber dem Wasserspiegel sitzt — dann wird gewissermaBen im 
UberfluB gespuckt — oder ob sich die Beute héher itiber dem Wasser- 
spiegel’ befindet. 

_ 12. Die Spuckbahn ist bei groBen Tieren, mindestens auf Héhen bis 
zu 50—55 cm, praktisch eine Gerade. 

13. Beim Nichttreffen der Beute oder Nichtabheben der Beute von 
der Unterlage spuckt der Fisch in den meisten Fallen erneut eine Was- 
sergarbe gegen die Beute. Es wurde beobachtet, da8 er bis zu 7mal in 
schneller Folge Spuckgarben gegen eine Beute ausschleudert. 

14. Beute, die voll getroffen wird, wird in vielen Fallen durch die 
auftreffenden Spucker fester an die Unterlage gepresst. Dementspre- 
chend wird an einer mehr oder weniger senkrechten Unterlage, bei der 
das Beutetier dem Fisch nicht die ganze Dorsalseite zur Ansicht bietet, 
in vielen Fallen haargenau direkt unter die Beute gespuckt, so daB die 
Beute von den abprallenden Spuckern an der Bauchseite getroffen und 
regelrecht abgehoben wird. Dieses sehr exakte Spucken bei nicht er- 
miideten Fischen setzt ein sehr scharfes Bild- und UmriBsehen voraus. 

15. Nicht ermitidete Schiitzenfische in starker Spuckstimmung spuk- 
ken haufig auf Ziele, die unter Umstanden als Beute ungeeignet und im 
Hinblick auf die GréBe der Fische nicht ,,portionstiichtig“ sind; die 
richtige Nahrungsauswahl wird erst am Wasserspiegel vorgenommen. 
Bei Tieren, die einige Zeit nicht gespuckt haben, ist die,,Reaktions- 
bereitschaft“ (zum Spucken) unter Umstanden so aufgestaut, daB es 
nur eines geringen Anlasses bedarf, um das Spucken auszulésen. Im 
allgemeinen haben aber die (nicht zu schnellen!) Bewegungen der Beute- 
tiere einen hohen reizauslésenden Wert. 

Das Aufstauen der ,,Reaktionsbereitschaft‘‘ fihrt dazu, daB gelegent- 
lich die Spuckhandlung ausgelést wird, wenn plétzlich nur ein ganz 
geringes visuelles Bild als kleines ,,Aufmerksamkeitszentrum‘‘ vor den 
Augen des spuckwilligen Fisches erscheint; manchmal kann die Hand- 
lung widersinnig oder ohne sichtbaren Anla8 ausgelést werden. 
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16. Auch bei nicht ermiideten Fischen kommen Fehlleistungen dés 
Spuckens vor, indem eine ganze Spuckgarbe fehlgeht (negatives Spucken 
,,Nichttreffer’) und zwar, indem z. B. zu hoch gespuckt wird oder zu 
sehr seitlich oder gar beides. Diese Falle sind durchaus keine seltenen 
Ausnahmen. Es ist jedoch in manchen Fallen schwer zu entscheiden, 
ob dann eine echte optische Fehlleistung in bezug auf das Richtungs- 
und Entfernungssehen unterlaufen ist — in einigen Fallen liegt sie 
sicher vor — oder ob wenigstens in einigen dieser Falle unter dem 
Drang zu spucken und unter der Kile die Beute zu erreichen, ein exaktes 
Stellungnehmen, Anvisieren und Entfernungsschaitzen mdglicherweise 
,ausgelassen‘‘ worden ist, so daB der Fisch zu schnell handelte, also 
kein echter optischer Irrtum vorliegt. 

17. Zu Anfang der Ermiidung der ,,Reaktionsbereitschaft’ spuckt 
der Schiitzenfisch im allgemeinen zu kurz (zu tief; sog. ,,Kurzschiisse“). 
Das hat nichts mit einer optischen Fehlleistung zu tun. . 

18. Die Spuckwilligkeit ist neben der Haufigkeit der Auslésung auch 

von einem bestimmten Hungergrad abhangig; der hungrige Fisch ist 
spuckwilliger als der gesiattigte Fisch. Der Drang zum Spucken ist am 
stairksten bei Fischen, die hee Zeit nicht gespuckt haben und gleich- 
zeitig hungrig sind. 
' 19. Zusammenfassend ]aBt sich sagen: Einem nicht scharfen Sehen 
(nicht haargenauen Treffen) kommen die Tatsachen entgegen: a) Hine 
starke Aufgliederung des gespuckten Wassers, so daB haufig eine Beute 
noch getroffen wird, die nicht im Mittelpunkt des Spuckbereiches liegt; 
b) ein groBer Benassungsbereich durch Plattschlagen der mit Vehemenz 
hochgeschleuderten Spuckgarben an einer mehr oder weniger planen 
Unterlage (z. B. einem Blatt, einem dicken Stamm oder Ast usw.), ein 
ausgedehnter Benassungsbereich, in welchem auch bei einem nicht ganz 
exakten Anvisieren die Beute noch eingeschlossen ist oder der die Beute 
mindestens beriihrt. 

Auf die Fahigkeit eines sehr exakten (scharfen) Sehens deuten 
aber die mehrfach beobachteten Fille hin, bei denen der Fisch c) 
Spuckgarben ausst6Bt, die haargenau unterhalb der Beute an senk- 
rechter Unterlage auftreffen, derart, da die Beute von den abpral- 
lenden Spuckern abgehoben wird. 

Toxotes jaculatrix verfiigt iiber ein sehr scharfes Sehen aus dem 
Wasser heraus, mindestens auf Entfernungen bis zu 50 cm (und dariiber; 
Tatbestand c), er hat aber auch in beschrinktem Umfang die Méglich- 
keit, seine Beute noch zutreffen, wenn er diese nicht ganz exakt an- 
visiert hat (Tatbestand a und b). 

20. Es wird eine kurze Erginzung zur Maulmorphologie gegeben. 

21. Desgleichen wird (im Vergleich mit Salmo irideus) auf die gute 
Ausbildung des Tectum opticum und des Sehnerven hingewiesen. 
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22. Das Auge des Schiitzenfisches ist besonders im Verhaltnis zur — 
Kopflange und zum Kopfquerschnitt sehr gro8. Hinzu kommt eine aus- 
gezeichnete Augenbeweglichkeit und zwar eine Drehbewegung der Bulbi — 


in der Horizontalen besonders nach vorn, eine Bewegung der Bulbi 
nach oben (aber nicht nach unten) und eine Raddrehung der Bulbi um 
ihre Achse — sowohl im Sinne des Uhrzeigers, wie aber auch im Gegen- 
sinne des Uhrzeigers — in einer Lebhaftigkeit, wie sie bisher noch bei 
keiner anderen Fischart beobachtet wurde. Die sehr auffallenden Be- 
wegungsmoglichkeiten des Schiitzenfischauges haben einen Einflu8 aut 
die GréBe des binokularen Gesichtsfeldes: Die gleichsinnig in der Hori- 
zontalen nach vorn gedrehten Augenkugeln bewirken (besonders bei 
stark hervortretender Linse aus der Pupille) eine starke Vergro8erung 
des binokularen Gesichtsfeldes, das ohne diese Bewegungen klein ware. 

23. Die Pseudobranchie ist (im Vergleich zum Auge) nur mittelgroB. 

24. Im anatomisch-histologischen Aufbau des Toxotes-Auges wurden, 
keine prinzipiellen Besonderheiten festgestellt; das Auge ist aber in 
seiner architektonischen Gliederung auBerst vollkommen. 

25. Hervorzuheben ist, daB in der Sklerocornealregion in fixiertem 
Zustand ein dickes lamelléses Polster in Erscheinung tritt, das als zur 
inneren lamellésen Schicht der Cornea propria zugeh6rig angesehen wird. 
Es ist unwahrscheinlich (aber dennoch nicht ganz von der Hand zu 
weisen), daB es sich hier um eine sehr machtige (vieleicht auch kinstlich 
etwas aufgequollene) Bildung des Ligamentum annulare handelt, da 
sich randstandig zur Iris hin noch ein weiteres mehr netz- bzw. geriist- 
artiges Gewebe vorfindet, das mit gréBerer Wahrscheinlichkeit das 
Ligamentum annulare darstellt. 

26. Im Gegensatz zur Chorioidea (die durchschnittlich stark ent- 
wickelt ist), ist die Chorioidealdrtise des Schiitzenfischauges ein auBer- 
ordentlich machtiges hufeisenformiges Gebilde. Seine Hauptmasse wird 
von einem sehr reichlich mit Blut getrankten choriokapillaren Plexus 
eingenommen. 

27. Auch der Processus falciformis ist bei heranwachsenden’ und 
herangewachsenen Fischen sehr deutlich ausgebildet. 


28. Die Retina des Auges von Toxotes jaculatrix gehort in die Kate- 
gorie der besonders dicken Netzhaute; ihr Schichtenaufbau ist ein voll- 
kommener. 


29. Die Stabchen-Zapfenschicht ist beim Schiitzenfisch mit fast 43 % 
Dicke gegentiber der Gesamtdicke der Retina sehr betrachtlich ent- 
wickelt. Sie ist z. B. im Vergleich zu derjenigen der beiden Hellfische 
Chondrostoma nasus und Gasterosteus aculeatus (mit 40% und 32% der 


Retinagesamtdicke) bei diesem ausgesprochenen Oberflichenseher am 
dicksten. 
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30. Die Dicke der auBeren Kérnerschicht petra immerhin 8% der 
Gesamtdicke der Retina. Da es sich hier im wesentlichen um die Kerne 
: der Dammerungselemente (Stabchen) handelt (rund 4% aller ,,Kérner“ 

in der 4uBeren Ko6rnerschicht sind Zapfenkerne), ist dies bereits ein 
Hinweis darauf, daB dieser Schicht der Dunkelelemente beim Schiitzen- 
fisch mindestens keine untergeordnete Bedeutung zukommt. 

31. Auch die Retinastrecke vom inneren Rand der auBern Korner- 
schicht bis zur Basalmembran des Pigmentepithels (eine Querstrecke, 
die bei ausgesprochenen Hellfischen meist wenig dick ist, so daB dann 
eine Ausstreckung der Zapfen gar nicht recht mdglich ist) ist bei T’oxotes 
jaculatrix ziemlich dick..-Dementsprechend geht beim Schiitzenfisch die 
Hohe des mittleren Zapfenteiles (Myoid-Ellipsoid) 41/,mal in diesen Ab- . 
schnitt (beim Hellfisch Perca fluviatilis nur. 3mal), wahrend sie bei dem 
ausgesprochenen Dammerfisch Lota lota sogar 61/,mal in diesen Abschnitt 
geht. Wir haben hier einen zweiten Hinweis auf ein Dammerungs- 
charakteristikum des Toxotes-Auges. 

32. Die Zapfen der Schiitzenfischnetzhaut sind groB. Im mittleren, 
kranialwarts gelegenen Teil der Retina messen sie (bei einem Tier mit 
einem Auge von 1 cm Durchmesser) vom ZapfenfuB bis zum distalen 
Ende des AuBengliedes um 60,4 “4, wahrend der mittlere Teil des Zapfens 
von der Mem. lim. ext. bis zum distalen Ende des AuBengliedes dagegen 
etwas mehr als 30 uw lang und in vielen Fallen um 10 uw breit (= Breite 
des Doppelzapfenellipsoids) ist. 

33. Sehr viele, wenn nicht gar distriktweise fast alle, so doch viel- 
leicht die Mehrzahl der Zapfen scheinen Zwillingszapfen zu sein. 

34. Bei Towxotes jaculatrix besteht ein deutlicher morphologischer 
Unterschied zwischen Zapfen- und Stabchenkernen. Die Zapfenkerne 
sind gr6éBer und haben feinere Chromatingranulationen. 

35. In der aéuBeren Kornerschicht ist ein groBer Kernreichtum vor- 
handen und zwar sind es gerade die Stdbchenkerne (und damit die Stibchen), 
die auf den einzelnen Retinaabschnitten sehr zahlreich auftreten (608 bis 
787 Stabchenkerne auf einer jeweils 300 1 langen Retinastrecke auf dem 
Augeniquator im mittleren kranialen Beréich der Retina!). Sie liegen 
in 5—6 (manchmal sogar 7) [+ 1 Schicht Zapfenkerne] Schichten neben- 
einander. Hs ist das ein sehr hervorstechendes Dimmerungscharakteristi- 
kum. Dieser Tatbestand wird als der wichtigte histologische Befund am 
Toxotes-Auge gewertet. 

36. Auf der Grenze zwischen dem kranialen und temporalen Sektor 
der Retina einige 100 u unter dem Augenaquator fallt die Dicke der 
Ganglienkernschicht + Nervenfaserschicht plotzlich stark ab. Dieser 
Bereich wird als die Zone des scharfsten Sehens bezeichnet und in ihr 
wird die Stelle der plétzlichen Verjiingung der Ganglienkernschicht + 
Nervenfaser als ,,Ansatz einer Fovea“ angesehen. Es wird ganz bewuBt 
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nur vom Ansatz einer Fovea gesprochen, da diese Bildung bei Toxotes 
jaculatrix nicht deutlich napf- oder gar tiitenférmig gestaltet ist und 
nur einen steilen kranial gelegenen Rand zeigt. 

37. Alles in allem hat die Untersuchung ergeben, daf Toxotes jacu- 
latria ein ausgesprochener Hellfisch, gleichzeitig aber auch ein Déimmerungs- 
fisch ist. Es wird im Hinblick auf Parallelen in der biologischen Aktivitat 
und im ékologischen Anspruch ein Vergleich mit dem Kaulbarsch 
Acerina cernua und dem Brassen Abramis brama gegeben, zwei Arten 
aus der mitteleuropdischen Fischfauna, die ebenfalls wenigstens zeit- 
weilig in betrachtlich getriibten, stark lichtverschluckendem Wasser leben 
und dementsprechend, ebenso wie Toxotes jaculatrix, neben der guten 
Ausbildung der Hellelemente sehr zahlreiche Dammerungselemente 
(Staébchen) in der Retina besitzen. 
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